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ZUR KOPULATION DER LIMACIDEN. 
I. MITTEILUNG. 


Von 
ULRIcH GERHARDT. 


Mit 11 Textabbildungen. 
(Hingegangen am 19. Mai 1933.) 


Die Kopulation der Landpulmonaten ist seit Rep1, Listrr, Swam- 
MERDAM Gegenstand der Beobachtung und Untersuchung gewesen, 
- und wenn die vorliegenden Resultate iiberblickt werden, so ergibt sich 
zunachst, daB sich mehrere morphologisch und biologisch voneinander 
gesonderte Typen unterscheiden lassen, die sich weit auseinander ent- 
_ wickelt haben. ( , 

Das, was von SWAMMERDAM bis MEISENHEIMER und KE. Hormann 
an Einzelheiten der Begattung von Helix-Arten bekanntgeworden ist, 
_ die Beschreibungen der Paarung von Arion empiricorum bei SImrorTH 
und KtnKEL, von Rieper fiir Succinea, zeigt uns als Gemeinsames 
doch immer die gegenseitige Hinfiihrung eines Penis oder eines ent- 
sprechenden Organes (Hpiphallus von Arion), und die Einbringung 
einer Spermatophore direkt in den weiblichen Binnenraum der Geni- 
talien des Partners. 

Anders ist das bei den bisher beobachteten Limaciden, die der Gat- 
tungen Limax s. st. und Agriolimax angehéren. 

‘In physiologischer Beziehung ist festzustellen, daB ein Penis im oben 
angefiihrten Sinne, also ein in eine Vagina einzufiihrendes Organ, nicht 
existiert. Wahrend man nun sonst bei Gasteropoden als Penis sehr 
verschiedenwertige Gebilde bezeichnet (ich erinnere nur an den stabilen 
Penis der Prosobranchier und den das umstiilbare Ende des Vas deferens 
darstellenden von Helix), hat man ganz allgemein in der wissenschaft- 
lichen Terminologie das gleichfalls umstiilpbare, wie wir sehen werden 
zuweilen mehrfach kérperlange Ende des Vas deferens von Limax als 
Penis bezeichnet, obwohl es morphologisch richtiger als Penisscheide 
bezeichnet wiirde und physiologisch nicht die Aufgabe hat, in einen 
Hohlraum des weiblichen Genitalkanales beim Partner eingefiihrt zu 
werden und dort das Sperma in Gestalt einer ziemlich kompliziert 
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gebauten Spermatophore abzusetzen, sondern dies Organ zugleich 
iibertragendes und empfangendes ist, also im allgemein sonst giltigen 
Sinne nicht nur mannliche Funktion verrichten wiirde; bei dieser Art 
der Begattung wird es im allgemeinen nicht zu einer ausgesprochenen 
Spermatophorenbildung kommen, obwohl in einem Falle, der zu be- 
sprechen sein wird, ein Ansatz dazu vorhanden ist. 

Da aber unter den Limaciden wieder groBe Verschiedenheiten in 
den Einzelheiten, nicht nur der Begattung, sondern auch ihres Vor- 
spieles, vorkommen kénnen, zeigen schon die wenigen Beobachtungen, 
die iiber die Sexualbiologie von Angehérigen der Familie vorliegen, 
und von denen nur aus einer Gruppe, die die bekannteste deutsche Art, 
Limax cinereoniger Wour, enthalt, exakte Schilderungen vorliegen, 
wahrend aus der Gattung Agriolimax an 3 Arten Beobachtungen ange- 
stellt worden sind, die noch manches unklar lassen. 

Aufgabe dieser Untersuchungen soll zunachst sein, festzustellen, 
ob ein derartiger Kopulationsmodus auch fiir andere Arten der Gattung 
Limax nachzuweisen ist, woméglich auch fiir Angehérige anderer Gat- 
tungen. Bei 2 Arten ist das gelungen: bei Limax arborum BoucHARD- 
CHANTEREAUX (Lehmannia marginata MULL.) und bei Limaax flavus L. 
(variegatus Drap.). Nicht gelungen sind mir dagegen Beobachtungen 
an Lima tenellus NiEuss. und an der Vertreterin der Gattung Amalia 
’(Milax) in Deutschland, Amalia marginata Drap. obwohl ich von 
beiden Arten reichlich Material besaB. 

Von Agriolimax konnte ich die Begattung genauer beobachten, als es Smm- 


ROTH (1885) méglich gewesen war und die der beiden einheimischen Arten Agrio- 
limax laevis Mtn. und Agriolimax agrestis L. vergleichen. 

Insbesondere aber lag es mir am Herzen, vergleichende, bisher ausstehende 
Studien tiber die Kopulation der Arten derjenigen Gruppe der Limaciden zu treiben, 
die bisher als nur in einer Art bekannt galt, wenigstens bei den deutschen Autoren 
und die abwechselnd als Limax maximus L. und Limax cinereoniger Wou¥ bezeichnet 


wurde. 

Die wenigen historischen Angaben aus der Literatur iiber die anderen 
Arten werden nachher kurz zu geben sein; gerade fiir die Cinereoniger- 
Gruppe wird aber eine ausfiihrliche kritische Sichtung der vorliegenden 
Literatur notwendig sein, obwohl es an Literaturverzeichnissen nicht 
fehlt, von denen das beste, vollstandigste und letzte Pry ER (1928) gegeben 
hat. Gerade an diesem aber wird in bezug auf die Deutung der Arten, 
um die es sich handelt, Kritik zu iiben sein. 

Wegen dieser quantitativen Ungleichwertigkeit der Literatur fiir 
die zu besprechenden Gruppen soll sie von Fall zu Fall bei ihnen erwahnt 
werden. 

Obwohl die Arbeit sich in ihren Zielen nur auf Limaciden erstreckt, 
so wird es doch zweckmabig sein, aus Griinden und zu Zwecken der 
Vergleichung die andere Gruppe der einheimischen Nacktschnecken, 
deren Vertreter die Gattung Arion ist, in ihrem bekanntesten Vertreter, 
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Arion empiricorum L., zur Vergleichung heranzuziehen, weil sich gewisse 
Erscheinungen bei Arion und Limaz, besonders den beiden neu beob- 
achteten Arten, in ahnlicher Weise wiederfinden, trotz prinzipiell ver- 
schiedenem Begattungstypus. 


Material, Methode der Beobachtung. 

Beobachtungen im Freien wurden angestellt an Arion empiricorwm, 
Agriolomax agrestis, Limax marginatus, Limax cinereoniger. Uber Ort 
und Zeit wird spater zu berichten sein. 

Die Mehrzahl der Beobachtungen wurden aber an Gefangenen 
angestellt. So ausschlieBlich bei Lima flavus und Limax redii n. sp., 
ferner ganz tiberwiegend bei Limax marginatus und Limax cinereoniger. 

Fiir Unterstiitzung durch Material bin ich verschiedenen Herren 
zu groBem Dank verpflichtet: In erster Linie Herrn Kollegen Preyer 
in Zurich, der mir durch wiederholte Sendungen der groBen Tessiner 
Limaz-Art, die ich aus historischen Griinden als Limaz redii_ bezeichnen 
méchte, und deren Schicksal bisher war, mit anderen verwechselt zu 
werden, einen unschatzbaren Gefallen getan hat, da es mir so méglich 
wurde, in Halle Beobachtungen, photographische und kinematographi- 
sche Aufnahmen von dieser Art zu machen. Mein Dank gebiihrt ferner 
Herrn Kollegen H. Horrmany, dem ich fiir freundliche Beratung auBer- 
dem zu danken habe, Herrn Hausmeister Ltrria vom Zoologischen 
Institut in Jena, Herrn Paut Knop in Hokendorf (Pommern) und meinen 
Schiilern Dr. rer. nat. WARTENBERG und Diplom-Landwirt Humperrt, 
fiir Beschaffung von Material; Herrn. Dr. MontacuH und meinen Schiilern, 
wie auch meinem Sohne, stud. phil. Dizerrich GrrRuHarpt, fiir Hilfe 
bei der Aufnahme von Photogrammen, der Firma Ballin und Rabe, 
Halle, fiir weitgehendes Entgegenkommen bei der Anfertigung von 
Kinoaufnahmen. Diesen Dank hier auszusprechen, ist mir erfreuliche 
Pflicht. 

Was die Beobachtung der Schnecken in Gefangenschaft betrifft, so 
hat Kinxew (1910) in seinem unentbehrlichen Werke eine solche Fiille 
guter und brauchbarer Ratschlage gegeben, daf im allgemeinen darauf 
-verwiesen werden kann. Doch ist hier folgendes noch zu erwadhnen: 

Die sehr groBen Limax-Arten brauchen, um sich begatten zu kénnen, 
viel Raum. Wahrend ein Terrarium von etwa 60cm Hohe fiir Limax 
- cinereoniger geniigt, muB man fiir den Tessiner Limax wegen der unge- 
heuerlichen Penislange, von 80cm und mehr, die PEysER schon be- 
schrieben hat (1928) hohe, turmartige Behalter bauen lassen. Auf die 
Konstruktion wird weiter unten einzugehen sein. Die Beobachtungs- 
zeit am Tage mu man sich ausprobieren. AusschlieBlich abends kommen 
Amalia marginata und Limaz flavus hervor; auch die groBen Limax-Arten 
sind bei Tage meist ruhig. Feuchtigkeit und Sauberkeit des Unter- 
grundes sind Notwendigkeiten, als Nahrung empfehlen sich Gurken im 
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Sommer fiir alle Limaciden, auBerdem Salat und Mohrriiben. Man 
muB8B viele Individuen beisammen halten, um mit einiger Sicherheit 
Begattungen erleben zu kénnen, und oft wird man vergeblich warten 
miissen. Kleine Schnecken habe ich in Kisten mit Drahtdeckel oder 
auch in Glasern gehalten, die meisten Schwierigkeiten hat mir Limax 
tenellus wegen seines Kannibalismus gemacht. Weshalb ich nie eine 
Begattung von Amalia gesehen habe, weiB ich nicht, da ich die Tiere 
jeden Abend beobachtet habe. Einmal schien sich ein Paar spat nachts 
begattet zu haben, was aus der Stellung und dem Belecken der eigenen 
Genitaloffnungen der beiden Tiere zu schlieBen war. Dabei hatte ich 
aus Jena und dem Tessin reichliches Material zur Verfiigung. 


Morphologische Voraussetzungen. 


Der Genitalapparat der Limaciden ist in seinen ausfiihrenden Organen 
relativ einfach gestaltet. Er besteht bei den typischen Formen aus 
der Zwitterdriise mit den Zwittergang, dem Ovidukt mit Eiweibdriise 
und Receptaculum seminis auf der weiblichen, dem Samenleiter auf 
der mannlichen Seite, der von der Ansatzstelle des M. retractor penis 
an umstiilpbar ist und als Penis bezeichnet wird, obwohl nicht ganz 
mit Recht. Aus 2 Griinden, von denen der eine, physiologische, schon 
in der EKinleitung erdrtert worden ist. Der andere ist der, daB, wie es 
SmmrotH und HorrMann (1908—1928) betonen, ein solider, nicht um- 
stiilpbarer terminaler Anteil in dem eingestiilpten Ende des Vas deferens 
fehlt, so daf das, was man als den Penis der Limaciden zu bezeichnen 
pflegt, eigentlich nur der Penisscheide der Heliciden usw. entspricht. 

Wenn daher hier, dem allgemein getibten Brauch entsprechend, der 
Ausdruck ,,Penis“ beibehalten wird, so geschieht es durchaus im BewuBt- 
sein dieser doppelten Ungenauigkeit. 

Die Innenflache des eingestiiIpten Penisrohres kann glatt sein (Limax 
flavus, Limax marginatus), einen Lingskamm tragen, der bei der Begat- 
tung eine wesentliche Rolle spielt (Limax cinereoniger usw., Limax 
tenellus), oder einen muskulésen Wulst von verschiedener, oft riiben- 
artiger Form, der im ganzen vorgestreckt werden kann und bei dem 
Vorspiel der Begattung benutzt wird (Agriolimax), den ,,Reizkérper“. 
Alle diese Verschiedenheiten sind von groBer Bedeutung fiir den Ablauf 
der Kopulation. 


Biologie, Allgemeines. 

Bei der Paarung der Landlungenschnecken wird von allen Beob- 
achtern von jeher ein Vorspiel von der eigentlichen Kopula unterschieden, 
die die Vorgange ganz beobachten konnten. 

Bei den Nacktschnecken ist dies Vorspiel im allgemeinen sehr ein- 
fach, wenn es auch sehr lange dauern kann. Es pflegt darin zu bestehen, 
daB eine Schnecke ihr Maul an das Schwanzende des Partners preBt 
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und dieses beleckt, wobei die Tiere hintereinander herlaufen. Dies 
Stadium wird als die Verfolgung zu bezeichnen sein. Sodann biegt der 
vordere Partner den Kopf nach rechts und hinten um, meist soweit, 
das seine Schnauze gleichfalls das Caudalende des anderen Tieres beriihrt. 
Damit ist ein Kreis gebildet. Es mu® ferner, damit die Képfe und die 
Genitalatrien in die richtige gegenseitige Lage kommen kénnen, ein 
Ewnriicken der Vorderenden in den Kreis stattfinden, wie es sehr gut 
die alte Abbildung Werticus (1819) fiir Limax cinereoniger zeigt. 

Nun 1a8t sich haufig ein Stadium beobachten, das sich unmittelbar 
anschlieBt: die K6pfe werden erhoben und vorgestreckt, wahrend die 
Halse anschwellen, und bei beginnender Umstiilpung der Geschlechts- 
éffnungen sondern beide Partner in Menge Schleim ab und belecken 
oder benagen sich gegenseitig. 

Dies Stadium ist meines Erachtens von Stmmroru in seiner Bedeutung 
weit tiberschatzt worden, es kann sehr kurz und unbedeutend sein und 
hat wohl nur den Wert orientierenden Tastens. Davon wird spater zu 
reden sein. 

Von da ab wird die Begattung sich bei den verschiedenen Arten 
in der besonderen und charakteristischen Weise weitergestalten, die 
_ allgemeine Termini nicht mehr anwendbar erscheinen 1aBt. 

~ DaB auch von dem Schema des Vorspiels Abweichungen vorkommen 
k6énnen, lehren die Arten, bei denen durch die Anwesenheit eines Reiz- 
korpers, der nur bei dem Vorspiel Verwendung findet, ein neuer morpho- 
logischer Faktor bei ihm mitwirkt. Dariiber wird bei der Gattung 
Agriolimax Naheres zu besprechen sein, es sei aber hier auf das Vor- 
handensein eines Reizkérpers auch bei der Helicide Arianta arbustorum 
hingewiesen (HorMANN 1923), bei der jedoch dessen Tatigkeit dadurch 
ausgedehnter wird, daB er nicht nur zum gegenseitigen Finden der 
Atrien bei der Kopulation, sondern schon vorher bei der PfeilausstoBung 
dient. 

Sonst lassen sich fiir die verschiedenen hier in Betracht kommenden 
Limaciden einige Einteilungen machen, die fiir eine Gruppierung des 
darzustellenden Stoffes in Frage kommen. Ks sind hierbei in erster 
Linie morphologische Charaktere von Bedeutung, die sich aber biologisch 
auswirken. 

1. Eine 1. Gruppe wiirde durch die Anwesenheit des Reizkérpers 
im kurzen Penis und seine Verwendung im dadurch modifizierten Vor- 
spiel gekennzeichnet sein. Ferner traigt der Penis einen drisigen, aus- 
stiilpbaren caudalen Anhang, das Flagellum. Hierher gehért die Gattung 
Agriolimax Morrcu in ihren beiden einheimischen Vertretern. 

2. In der 2. Gruppe (Lehmannia), finden wir einen ahnlichen Penis, 
kurz, mit Flagellum, aber ohne Reizkérper. Hierher gehért Limax 
marginatus; ein Flagellum fehlt bei Limax flavus L., sonst ist der Bau 
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3. Der Penis dieser Arten ist auf der (eingestiilpten) Innenflache 
die in der Tatigkeit nach au8en kommt, glatt. Bei den folgenden Arten 
besitzt er einen ,,Kamm“, d.h. eine krausenartige Langsfalte, die bei 
der Spermaiibertragung fungiert. 2 Untergruppen sind zu unterscheiden : 

a) Penis kurz, Kamm unbedeutend: Limax tenellus NIELsS. 

b) Penis sehr lang (bis mehrfach k6rperlang), Kamm stark ent- 
wickelt. Gruppe des Limaa cinereoniger WOLF. 


I. Agriolimax Morrcu (Deroceras Raffinesque). 


Literatur. HEYNEMANN (1860), JouRDAIN (1878) und SnwrotH (1885) 
haben Beobachtungen iiber Vorspiel und Begattung von Agriolimax 
agrestis veroffentlicht, von denen die von Simror# die wichtigste ist. 
Dieser Autor hat auBerdem ganz kurze Angaben iiber die Begattung 
der zweiten einheimischen Art, Agriolimax laevis MuELL., gemacht und 
von Vorspiel und Kopula einer portugiesischen Art (Agriolimax lom- 
bricoides) eine Schilderung und Abbildung gegeben, aus denen aber 
nicht allzuviel zu entnehmen ist. 


1. Agriolimax agrestis L. 

a) Das Vorspiel. Paare unserer Art, die hinter dem rechten Fiihler 
aus der Genitaloffnung einen keulenf6rmigen spitzen weifen Koérper 
hervorstrecken, und die zu zweit (auch zu dritt) mit dem Paarungs- 
vorspiel beschaftigt sind, trifft man in geeigneten Gegenden (so ich im 
Tal der unteren Tauber bei Gamburg) von Mitte September an nach Regen 
gegen Abend oft auf einem Wege zu Hunderten an, und es gibt wohl 
kaum eine deutsche Schnecke, von der man so haufig Paare zu sehen 
bekommt. Wenn dennoch die eigentliche Begattung schwer und selten 
und. oft nur mit viel Geduld zu beobachten ist, so liegt das an der unver- 


haltnismaRigen Linge des Vorspieles im Vergleich zu der sehr kurze 
Zeit dauernden Begattung. 


Dies Vorspiel ist von StmroTH gut und eingehend geschildert worden, 
und es soll hier vor allem daraufhin betrachtet werden, was es fiir Ab- 
weichungen von dem vorhin gegebenen allgemeinen Schema zeigt. Die 
Tiere verfolgen sich, ein Kreis wird geschlossen, aber es fehlt das Belecken 
der Schwanzspitzen. Dafiir tasten die Reizkérper in seltsamen, oft 
peitschenartigen Schwingungen, iiber Kopf und Riicken des Partners, 
und wie schon SIMRorH sagt, werden sie oft briisk zuriickgezogen, wenn 
ihre Basen sich zufallig berithren. Dieser Korper ist ein Auswuchs der 
inneren Peniswand, selbst nicht hohl und nicht umstiilpbar, sondern 
nur im ganzen aus der Genitaléffnung als solider Zapfen hervorstreckbar, 
wie man sich leicht bei der Einleitung des Vorspieles iiberzeugen kann. 


Nun kénnte, vom morphologischen Gesichtspunkt aus, schon bei 
der ersten Beriihrung der Reizkérperbasen die Begattung stattfinden, 
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wie ihr spaterer Beginn zeigt. Aber man sieht die Tiere /, Stunden 
und mehr sich scheinbar qualen, um ihre Geschlechtséffnungen in die 
richtige Lage zueinander zu bringen, aber immer wieder prallen sie aus- 
einander, wenn das Ziel erreicht scheint. Endlich haben sich die beiden 
immer im Kreise auf einem kleinen, schlieBlich dick mit Schleim iiber- 
zogenen Platz (man findet diese Plitze morgens oft zu Hunderten) 
verfolgt und sich mit den Reizkérpern gegenseitig, aber nie an der 
Genitaloffnung, betastet, bis, wie auf Verabredung, beide enger riicken 
und versuchen nun die Reizkérperbasen aneinanderzupressen. Das 
deutet auf bald erfolgende Begattung hin. SchlieBlich gelingt der Ver- 
such, und wahrend die Reizkérper steil nach oben gehalten werden, 
legen sie sich mit ihren caudal gerichteten, starker gewélbten Flachen 
aneinander, gleiten aber so seitwarts aneinander vorbei, daB die Wurzeln 
der eigentlichen Penes nunmehr median zwischen ihnen auszutreten 
beginnen. Die Genitalien bilden dann von oben gesehen ein Quadrat, 
in dessen einer Diagonale die Reizkérper, in der anderen die Peniswurzeln 
liegen. 
Die Begattung. 

Die Tiere liegen so, jedes fast halbkreisférmig nach rechts einge- 
kriimmt aneinander. Das Stadium der Beriihrung der Atrien ist nun 
erreicht, und in ihm verharren beide einige Sekunden, ohne daf etwas 
anderes geschieht, als daf die Atrien immer starker schwellen, so, als ob 
sie platzen wollten. Das geschieht zwar natiirlich nicht, aber was nun 
erfolgt, kann geradezu als ein explosiver Vorgang bezeichnet werden, 
und wir werden ahnliches noch bei einigen Arten antreffen. Die zu- 
sammengepreBten Atrien sind zu einer durch das Auge kaum zu tren- 
nenden Masse verschmolzen. Plétzlich schieBen im Bruchteil einer 
Sekunde die beiden Penes gleichzeitig als zwei dicke, blaulichweife 
Schlauche im Sinne eines Uhrzeigers aus den Atrien hervor und um- 
wickeln sich etwa so, als ob man die Zeigefinger beider Hinde jah und 
eng mit den Beugeseiten umeinanderschlingt ; nur sind die Penisschlauche 
relativ viel dicker. Je ein dreieckiger Endzipfel wiirde der Fingerspitze 
entsprechen, etwa an der der Dorsalseite des ersten Gelenkes ent- 
sprechenden Stelle ragt ein kiirzerer Sack in entgegengesetzter Richtung 
hervor. Erst wenn diese Teile sich entfaltet haben, wird als letztes der 
bei unserer Art gegabelte, einem Zweige ahnelnde driisige Penisanhang, 
das Flagellum in caudaler Richtung ausgestiilpt; es hangt schlaff hervor, 
ohne da irgendeine Funktion an ihm wahrzunehmen ware. Alles das 
geschieht so tiberraschend schnell, da man, wie schon StmrotH betont, 
Einzelheiten sehr schwer verfolgen kann, und erst bei haufigerem Sehen 
ungefahr zu verstehen lernt, wie die Ausstiilpung vor sich geht. 

Ist sie vollendet, so folgt ein Moment der Ruhe, dann aber setzen 
sich beide Schnecken, wahrend durch die Penes die Spermamasse bel 
jedem Individuum zur Spitze wandert, plotzlich in Bewegung, so daB 
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jedes Tier den Vorderleib hebt und ihn gleichzeitig um den des Partners 
windet, ebenfalls im Sinne eines Uhrzeigers. So heben sich die Korper 
als eine turmférmig gewickelte doppelte Schraube bis auf die Schwanz- 
enden vom Boden ab, und das Ganze dreht sich rasch im rechtslaufigen 
Kreise, wahrend die beiden Tiere sich gegenseitig bei weit vorgestreckten 
und. geschwollenen Halsen belecken und benagen. 

Die Reizkérper stehen vor und wahrend der Ausstiilpung der Penes, 
wie SrmmrotH schon betont, senkrecht in die Héhe. Nach der Aus- 
stiilpung, wahrend der Drehung der Penes schleifen sie untatig hinter 
ihnen her. li 

Was am meisten interessieren muB, ist die Ubertragungsweise des 
Spermas, und gerade iiber diesen Punkt ist es besonders schwer, Klar- 
heit zu gewinnen, so da8 SimrotH ihn nur sehr summarisch berihrt. 
Durch ihn war schon geschildert worden, wie das Sperma bei unserer 
Art in Form einer kaum als geformt zu bezeichnenden, breiigen Masse 
von einem Penisschlauch auf den anderen tbertragen wird, aber der 
Ubertragungsmechanismus selbst wird nicht erértert. Die Samen- 
masse ist gelblichwei8, nach SrmrorH enthalt sie ,,feine Bander, zu 
einem rundlichen Kérper aufgewickelt und das Ganze von einer starken 
Schleimschicht umgeben, so die unvollkommene Stufe einer Spermato- 
phore erreichend. Das Sperma wird also hier nicht im flieBenden Strome 
uibertragen wie bei Limaz, sondern in einer weichen Patrone*‘. Wir 
werden sehen, daB auch innerhalb der Gattung Limax die Formung 
des Spermas zu einer ,,unvollkommenen Spermatophore sehr weit 
gehen kann. 

Simror# redet immer nur von der EKinbringung der Spermamasse in 
das Receptaculum des Partners und nicht von der eigentlichen Uber- 
tragungsweise. Die Frage ist doch vor allen Dingen die, welche Rolle 
spielt das sehr voluminédse Kopulationsorgan, der sog. Penis, bei der 
Ubertragung des Samens? Diese Frage wird besonders wegen der 
Vergleichung mit sehr viel klareren, aber auch extrem spezialisierten 
Typen der Gattung Limax notwendig sein. Es wird sich darum handeln, 
ob bei den Formen, die in dieser Untersuchung eine Rolle spielen, ein 
einheitlicher Modus der Sameniibertragung, wenn auch in wesentlichen 
Modifikationen, festzustellen sei. 

DaB die Methode der Spermaiibertragung bei Agriolimax agrestis 
eigentlich recht unvollkommen ist, geht aus der von Smmrore geschil- 
derten, von mir mehrfach beobachteten Tatsache hervor, da eine der 
beiden Spermatophoren eines Paares ihr Ziel verfehlen und abgleiten 
kann, so da} sie irgendwo auBerhalb der Schneckenkérper liegenbleibt, 
und zwar gewohnlich in der fiir den Begattungsplatz charakteristischen 
Schleimmasse. SrmRoTH sagt nur, dai eine Spermamasse das Recepta- 
culum des anderen Tieres verfehlen kénne. Soweit ich die Vorgange 
bei vielfacher Beobachtung tibersehen konnte, riickt die Spermamasse 
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in jedem ausgestiilpten Penis im Lumen des Vas deferens vor, tritt an 
der unteren Seite der Penismasse aus und auf den Penis des anderen 
Tieres tiber, von dessen AuBenflache sie dann abgleiten kann, wenn sie 
nicht, wie es die Norm ist, von dem sich jah wieder einstiilpenden Penis 
erfaBt und in sein Lumen mit hineingerollt wird. Mir scheint die Sperma- 
masse etwas proximal von der Penisspitze an seiner Unterseite auszutreten. 

Sobald ein Penis sich seiner eigenen Spermatophore entledigt hat, 
rollt er sich handschuhfingerférmig ein, und es ist selbstverstandlich, 
daB, wenn die Spermatophore nicht an der richtigen Stelle kleben- 
geblieben ist, er sich eben leer wieder einrollt, und das Spermapacket 
ins Freie gelangt. 

Sobald die beiden Tiere ihre Vorderkérper zu lésen beginnen, geraten 
sie, da sie ihre Drehung fortsetzen, wieder auseinander, und nun lésen 
sie sich sehr rasch ganzlich voneinander los, ziehen Penis und Reizkérper 
vollig ein und gehen ihrer Wege, ohne sich noch umeinander zu kiimmern. 

Die Begattung dauert etwa 1/, Min., StmrorH nimmt die Halfte an, 
was wohl etwas knapp gerechnet sein diirfte. 

Schon von SimrorH gewiirdigt ist die Tatsache, daB 6fters 3 Tiere 
im Vorspiel getroffen werden, von denen jedes bei jedem Partner auf 
Entgegenkommen stoBen kann, so da es dann Sache des Zufalles ist, 
welches Paar zueinander kommt. 


b) Agriolimax laevis MUELL. 1 

Wahrend die Kopula von Agriolimax agrestis im Herbst (nach Sim- 
ROTH auch im Juni) im Freien so haufig zu sehen ist, habe ich die von 
Agriolimax laevis nur an Gefangenen beobachtet, und zwar gleichfalls 
im Herbst. Das Material stammte aus Hékendorf in Pommern. Die 
noch jungen Tiere waren im September unter Brettern in einem Garten 
gefangen worden und wurden in Halle reif. Eine Zucht von diesem 
Stamme besteht zur Zeit noch. 

Kopulationen wurden am 19. und 29.9.32 beobachtet; tiber die 
erste Beobachtung wurde ein sehr eingehendes Protokoll gefiihrt, aus 
dem hervorgeht, da die Unterschiede gegeniiber Agriolimax agrestis 
gering sind. Smmrotx (1885, 1908) gibt nur sehr kurz an, da die Kopula 
unserer Art wesentlich linger daure als bei der Ackerschnecke, aber 
Genaueres erfahren wir nicht. 

Die Reizkérper der beiden Partner sind in ahnlicher Weise so aus- 
gestreckt wie bei Agriolimax agrestis, mir scheint die Basis relativ breiter 
zu sein (Abb. 1). Die Atemlécher sind weit geoffnet, aber die Bewegungen 
der beiden Tiere sind viel weniger ausgiebig als bei der verwandten Art. 
Sie bewegen sich nur sehr wenig von der Stelle, und das Drehen im Kreise 
beim Hintereinanderherlaufen geschieht fast so langsam wie bei dem 
Minutenzeiger einer Uhr, so da man von Zeit zu Zeit hinsehen mul, 


1 Freundlichst bestimmt von Dr. RENSCH. 
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um die Wirkung der Bewegung zu sehen. Auch hier findet bei Beriithrung 
der Reizkérper zuweilen ein Beifen eines Tieres nach dem anderen und 
ein plétzliches Auseinanderprallen statt. So dauerte das Vorspiel — 
dessen Beginn ich nicht sah — von 20 Uhr 25 Min. bis 21 Uhr 15 Min., 
also iiber 3/, Stunden. Dann erfolgte das Aneinanderlegen der Penis- 
basen ebenso wie bei agrestis, und der hauptsachliche Unterschied bei 
den beiden Arten ist einmal, daB das Flagellum bei dieser Art anders 
gestaltet ist (ungegabelt), und dann, da die Begattung tiber 1 Min. 
dauert bei prinzipiell gleichem Verlauf. Die Drehung der Korper, die 
zur Bildung der Doppelspirale fiihrt, geschieht ebenso wie bei Agriolimax 
agrestis, aber langsamer und weniger heftig. Auch schienen mir die 
Penes undurchsichtiger und wohl relativ 
etwas groBer zu sein. Die Trennung weist 
keine Besonderheiten gegentiber der vorigen 
Art auf. 

Bei der zweiten Kopulation am 29. 9. 
wurde ebenfalls ein Paar beim Vorspiel an- 
getroffen, das diesmal ungefahr 4/, Stunde 
beobachtet wurde. Die Zeit war etwa die- 
selbe (von 20 Uhr 25 Min. ab). Auch diesmal 
dauerte die Kopula etwas tiber 1 Min. 


Abb. 1. Agriolimaz laevis * 44 aes) 
MorERCcH. beim Vorspiel zur Allgemeines tiber Agriolimax, 


RACE EERENS | HNN e TNC UO Re Die beiden beobachteten einheimischen 
ders der des unteren Tieres) 


sichtbar. (HUMBERT phot.) Arten sind im Bau ihrer Genitalien, ins- 

besondere des Reizkérpers, so ahnlich (die 
Verschiedenheit im Bau des Flagellum hat fiir den Ablauf der Kopula 
keine Bedeutung), dali es von Interesse sein mtiBte, die Begattung 
von Arten kennenzulernen, die entweder keinen, oder einen ganz anders 
gebauten Reizkérper besitzen. 

Von der erstgenannten Kategorie fehlen alle Beobachtungen, doch 
1a8t sich annehmen, daB sich bei ihnen ein Ahnliches Verhalten finden 
wird wie bei der als nachste zu besprechenden Gruppe der Gattung Limax. 

Fir Formen mit abweichend gebautem Reizkérper ist mir nur 
StmroruHs Schilderung der Kopula und des Vorspiels von Agriolimax 
lombricoides MorELET bekannt, die aber nur fiir das Vorspiel einiger- 
mafen befriedigend sein kann, fiir die Kopula selbst aber kein aus- 
reichendes Bild gibt; sie soll 1/, Stunde dauern, das Vorspiel sehr lange. 

Nach Smrortus Schilderung spielt sich das Vorspiel der Begattung 
bei dieser portugiesischen Art sehr ahnlich ab wie bei Agriolimax agrestis, 
abgesehen von der vdllig anderen Form des Reizkérpers, der als ein 
»groBer dreieckiger, flacher Lappen‘’ aus der Geschlechtséffnung aus- 


tritt, und ,,an dem durch eine schrage Eintiefung ein vorderes helles 
Dreieck undeutlich abgegrenzt wird.‘ 
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Das Vorspiel wurde in einem Falle etwa 1 Stunde, aber nicht bis 
zur Kopulation selbst, beobachtet, es besteht wie bei Agriolimax agrestis 
und <Agriolimax laevis aus einem Aufdriicken des ,,Reizlappens“ auf 
den Riicken des Partners, wobei sich die Tiere von Zeit zu Zeit langsam 
im Kreise drehen. ,,Wahrend der ganzen Stunde blieben die Reizlappen 
fest dem Partner aufgedriickt und regten ihn so an; ja, man sieht das 
weife Sperma bereits am Grunde durchscheinen.‘‘ Es erscheint aller- 
dings schwer verstandlich, wie das Sperma gerade in den Reizkérper 
gelangen soll. 

Wenig klar erscheint die Schilderung einer Kopula, von der die bei- 
gefiigte Skizze jedenfalls keinen klaren Begriff geben kann. Die Reiz- 
kérper seien wahrend ihrer Dauer im Gegensatz zu Agriolimax agrestis 
eingezogen, ,,es sind nur 2 kleinere weiBliche Blasen sichtbar, die mit 
den Offnungen fest aneinanderhaften. Die Offnungen miissen den 
Blasenstielen entsprechen, bis ins einzelne méchte ich die Blasen ohne 
reichliches Material dieses Stadiums nicht auf Rutenteile beziehen. 
Die Kopula dauert lange, ich habe ihr Ende nicht verfolgen kénnen“. 

Leider besagt diese Schilderung nichts fiir die Vergleichung Brauch- 
bares, und ich mu gestehen, daB ich aus ihr nicht recht klug werde. 

Alles, was uns die Kopulation von Agriolimax an Erscheinungen 
zeigt, wird uns in gleicher oder modifizierter Form wieder begegnen 
bei Arten der Gattung Limaxz. Eine Besonderheit bildet dagegen das 
Vorspiel, das die Reizkérper in Tatigkeit zeigt. Solche Organe sind auch 
anderswo vorhanden, aber sie sind wohl nur noch bei Arianta arbustorum 
(E. Hormann 1923) in ihrer Tatigkeit geschildert worden. Ich habe 
die Begattung dieser Art auch oft gesehen. 

Wie sich die Amalia- und Limax-Arten mit Reizkorper (Limawx tigris 
nach SmuwvrotH 1928) biologisch verhalten, ist nicht bekannt. Es soll 
aber hier folgendes betont werden: 

Zwischen dem Gebrauch des Reizkérpers bei Arianta arbustorum 
und Agriolimax bestehen Unterschiede. 

Bei Arianta halte ich den Reizkorper in erster Linie fiir ein Orien- 
tierungsorgan der beiden Partner, mit dessen Hilfe sie sich gegenseitig 
bis zur richtigen Lage ihrer Genitaléffnungen, allerdings oft in sehr 
langer Zeit, aneinander herantasten. 

Bei Agriolimax tasten die Reizkérper am Riicken des Partners 
herum und suchen sich nicht gegenseitig zu bertihren, im Gegenteil 
prallen sie in solchem Fall auseinander. Erst wenn es nach langer Zeit 
zur Begattung kommt, legen sich ihre Basen aneinander, aber dieser 
Vorgang findet ahnlich statt wie bei Formen ohne Reizkérper, und 
deren offenbar vorher als Tastorgane gebrauchte Spitzen spielen gar 
keine Rolle mehr. 

Man wird sich also fragen kénnen, was dies ganze Vorspiel mit Ver- 
wendung der Reizkérper fiir einen Sinn habe, da sie doch bei anderen, 
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verwandten Arten, und zwar bei der gréBeren Zahl der Limaciden, fehlen. 
Die Frage ist natiirlich nicht mit Sicherheit zu beantworten, aber es 
kann sich wohl, wie der Name, den StmrotH gegeben hat, richtig sagt, 
in der Tat nur um ein allmahlich reizsteigerndesOrgan handeln, denn man 
hat durchaus den Eindruck, daB das Vorspiel hinausgezégert wird, 
wenn es aus rein mechanisch-topographischen Griinden schon langst 
zur Kopula kommen kénnte, solange, bis beide Partner begattungs- 
bereit sind. 


1. Limax. 
1. Formen ohne Peniskamm. 


a) Formen mit Flagellum. 


Limax (Lehmannia) marginatus MvuE.yu. (arborum Boucu.-Cu.). 


Diese Art habe ich vor vielen Jahren in Gamburg a. Tauber im Sep- 
tember im Garten meines vaterlichen Hauses zum erstenmal in Kopula 
gesehen, und zwar in 2 Fallen in der Daimmerung an derselben Mauer. 

Im September 1932 habe ich in Hékendorf (Pommern) ein grofes 
Material dieser Art gefangen, die dort nach Regen an den Stammen des 
Baumes in Menge auftritt, der der Buchheide den Namen gegeben hat. 
In Gamburg kommt die Art auch hauptsachlich an Buchenstiémmen 
vor, in dem erwahnten Garten aber auch an Obstbaéumen und jener 
Mauer. 

Was mir schon bei meinen ersten fliichtigen Beobachtungen am 
meisten aufgefallen war, war die kurze Dauer der Kopulation samt 
Vorspiel. 

Ich habe im ganzen, abgesehen von den beiden Beobachtungen in 
Gamburg, 14 Begattungen, gréBtenteils sehr genau, sehen kénnen, 


und zwar in der Zeit vom 2. bis 6. 9. 32. Sie verteilten sich auf die Tage 
wie folgt: 


Datum Zeit Eenano Im einzelnen ist fol- 
gendes zu_ berichten: 

2 9. 20 Uhr 28 Min, ‘be 30 Ubr 34 Mi i Dig’ Beeevtanea 
4.9. Nach 21 Uhr 40Min. | «6 «= Lax marginatus war 
5. 9. 21 Uhr 50 Min.f. 3 bisher unbekannt, und 
6.9. | Nach 20 Uhr 45 Min. |= 3_—s eg kann daher von In- 


Summe: 14 teresse sein, ihren Ty- 

pus kennenzulernen. In 

morphologischer Beziehung schlieBt sich unsere Art, abgesehen von dem 
Fehlen eines Reizk6rpers im Besitz eines, wenn auch viel plumper 
gestalteten Flagellums an Agriolimaz an, und auch in biologischer 
Hinsicht bestehen zwischen beiden Formen viele Ubereinstimmungen, 
wihrend die biclogischen Unterschiede in erster Linie auf dem erwahnten 
morphologischen (Mangel des Reizkérpers beruhen). Die Art zeigt in 
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geradezu schematischer Weise den Ablauf des Vorspieles nach dem in 
dem einleitenden Teile gegebenen Typus. 

Ein begattungslustiges Tier verfolgt seinen auserkorenen Partner 
sehr rasch mit dem Maul an dessen Schwanzspitze, und gleichfalls sehr 
bald biegt das vordere Tier nach rechts um, so daB der Kreis sehr rasch 
geschlossen wird. Gleichfalls sehr bald legen sich die Vorderkérper mit 
ihren rechten Seiten aneinander, die Atrien treten mittlerweile als 
kleine weiBe Flecke von 1 mm Durchmesser hinter dem rechten Omma- 
tophor hervor, und wahrend die K6rper mit noch immer weit geéffneten 
Atemléchern in leichter Kriimmung liegen, heben sich die Képfe hoch 
empor, belecken und benagen sich einige Sekunden gegenseitig, und 
dann treten die Penisbasen als kleine halbkugelige weiBe Wiilste aus. 
Sie werden so aneinandergelegt, da ihre Caudalflachen sich beriihren, 
und in dieser Lage verharren sie einen Moment. Dann erfolgt, rascher 
noch als bei Agriolimax, die explosive Ausstiilpung der sehr groBen 
Penisschlauche, die sich ebenfalls spiral umeinanderwickeln und nun 
einen Flachenraum von mehr als 1 qcm bedecken. Die Kopulations- 
organe sind dick, sackférmig, blaulichweiB, etwa 1 cm lang, 0,75 cm 
breit, eine lange diinne Spitze ragt als dreieckiger Zipfel oral weit vor, 
ein dickerer caudaler (das Flagellum) wird erst dann ausgestiilpt. Irgend- 
ein Wulst, der mit der Innenflache nach Art des Kammes der groBen 
Iimax-Arten ausgestiilpt wiirde, ist nicht zu bemerken. 

Die ganze Begattung dauert hochstens 3 Sek., und in dieser kurzen 
Zeit muB also die Spermatibertragung stattfinden. Sie erfolgt gleich- 
falls sehr ahnlich wie bei Agriolimaz, doch sah ich nie eine Spermato- 
phore ihr Ziel verfehlen. Im Gegensatz zu Agriolimax drehen sich bei 
unserer Art die Tiere wahrend der Kopula nicht im Kreise, sondern 
bleiben auf ihrem Fleck. Die Spermamasse ist auch hier bei dem Aus- 
einanderwickeln der Penes an deren Unterseite gut als weiBliche breiige 
Masse zu sehen. 

Die Verkleinerung und das Zuriickziehen der Penes beginnt unmittel- 
bar nach dem Erreichen des Maximums der Ausstiilpung. Die Lésung 
der beiden umwickelten Schliuche dauert lingere Zeit als ihre Aus- 
stiilpung und ist schon von einem Auseinanderweichen der Vorderkorper 
begleitet, die sich dann allmahlich wieder senken. Wenn sie auf Korper- 
niveau angekommen sind, ist die Trennung vollzogen. 

Dann kiimmern sich die Tiere nicht mehr umeinander, sondern 
streben meist eilig voneinander. Die Atrien werden sehr rasch und unter 
gewissermaBen schluckenden Bewegungen zuriickgezogen, und bald ist 
der Normalzustand wieder erreicht. Nur einmal bleib ein Paar in einer 
Entfernung von etwa | cm noch laingere Zeit voreinander sitzen. 

Die Kopulation wird im Freien meist an Baumstémmen stattfinden, 
da nach jedem Regen die Tiere hoch in die Buchenkronen steigen und 
sich an den Stémmen begegnen. Aber auch am Boden und zweimal 
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unter dem Glasdeckel des Kafigs sah ich Begattungen, so da also jede 
Flache dazu recht ist. Bei Agriolimax ist es sehr selten, daB eine Begat- 
tung auf einer anderen als horizontalen Flache vollzogen wird. Ich sah 
ein sich drehendes Paar von Agriolimax agrestis vor einer Mauer herab- 
fallen, bei Agriolimax laevis wurde eine Kopula an einer senkrechten 
Kistenwand normal. vollzogen. 

Das, was die Kopulation von Limax marginatus auszeichnet, ist 
vor allem die rapide Aufeinanderfolge aller Ereignisse. Ich habe bei 
6 Kopulationen als Gesamtdauer vom Beginn des Vorspieles bis zur 
Losung der Tiere héchstens 6 Min. beobachten kénnen, und selten betrug 
sie wesentlich mehr als 3—4 Min. Zuweilen laBt sich ein Tier langere 
Zeit verfolgen, aber das ist selten. Ist der Kreis geschlossen, so dauert 
das Einriicken etwa 1 Min., das Aneinanderlegen der Atrien und das 
Benagen je etwa eben solange, die Begattung bis zur Lésung selbst 
7—15, im Durchschnitte 11 Sek. Es geht also, ganz abgesehen von dem 
Vorspiel, alles viel rascher als bei Agriolimax agrestis, und es fehlt die 
dort so charakteristische Umwicklung der Tiere. Die Schragstellung 
der Halse bei Limax marginatus beim Ausstiilpen der Penes kann kaum 
als die Andeutung einer Spiraldrehung betrachtet werden. 

Die Paarung scheint ausschlieBlich abends stattzufinden. Ich habe 
die Tiere unter einer Moosschicht in feuchter Erde gehalten, abends das 
Moos gesprengt und dann leicht die Begattungen, oft mehrere an einem 
Abend, beobachten kénnen. Zuweilen sind die Tiere eines Paares an 
GroBe verschieden, meist ungefahr gleich groB. 


b) Formen ohne Flagellum. 
Limax flavus L. (variegatus DRapP.). 


Diese groBe Art verhalt sich sexualbiologisch der vorigen in den 
wesentlichen Punkten sehr ahnlich, so da die Schilderung kurz sein 
kann. Der morphologische Charakter des hier fehlenden Flagellums 
andert zwar die Gestalt des ausgestiilpten Penisschlauches, aber nicht 
die Art der Spermaiibertragung, die entgegen einer Annahme SrmrorHs 
(1885) nicht durch eine Inmissio penis erfolgt, sondern im Rahmén der 
Gattung bleibt. Die Kopulation dieser Art war bisher gleichfalls nicht 
beschrieben worden. 

Die Schnecke ist bekannt als Bewohnerin von Kellern, und aus 
solchen (in Hékendorf) stammte auch mein Material. Zur Haltung 
benutzte ich ein groBes Terrarium mit Erd- und Moosschicht auf dem 
Boden. Erst gegen 10 Uhr abends kommen die Tiere heraus, und dann 
ist die Zeit der Begattungen, die wohl selten nach Mitternacht stattfinden. 

Gewohnlich kriecht ein Tier rasch, aber in eigentiimlich spindel- 
formiger und von vorn nach hinten komprimierter Gestalt aus dem 
Moos, und unmittelbar hinter ihm mit breit angedriickter Schnauze 
sein Schwanzende leckend, ein zweites. Ein Unterschied gegentiber 
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der vorigen Art, der sehr regelmaBig auftritt, ist nun der, da® der ver- 
folgte Teil sich nach rechts und hinten zu dem Verfolger umbiegt, dieser 
aber den Kreis nicht schlieBt, sondern ziemlich gestreckt bleibt. Auch 
so kommen die Vorderenden der Tiere mit ihren rechten Seiten in Be- 
rihrung, und wenn nun, ganz wie bei Limaz marginatus, die Atrien 
_ als weiBe Kreise und dann die Penisbasen als Halbkugeln hervorgetreten 
sind, findet auch hier das Heben der Képfe und das gegenseitige Benagen 


statt. Diesen Moment zeigt Abb.2. Die Halse sind auch hier dick 
geschwollen. 


Sind die Caudalflachen der Peniswurzeln aneinandergelegt worden, 
so springen wiederum sehr rasch die Penes hervor, und zwar als wurst- 
formige weiBe, distal abgerundete Schlaiuche, die sich in der frither 
geschilderten Weise umeinander- 
wickeln wie zwei gekriimmte 
Finger. Die Lange des Schlau- 
ches wird etwa 1 cm sein, also 
nicht mehr als bei dem viel 
kleineren Limax marginatus. Die 
Ausstiilpung geht auch hier sehr 
schnell. Noch bevor sie beendet 
ist, sieht man die weiblichgelbe 
Spermamasse rasch den Penis 
nach der Spitze hin durchwan- 
dern, aber etwas langsamer als Abb. 2. Lima flavus L., Paar beim Beginn der 
die Umrollung des Penis erfolgt. | Copula, Penisbasen ausgestiilpt. D. G. phot. 
Sobald sie angekommen ist, 
wird schon die Lésung der Penes eingeleitet, und an ihrer Unterseite 
ist dann die vom Partner itibernommene Samenmasse auch _ hier 
deutlich sichtbar. Dann vermindert sich, wie bei Limax marginatus, 
schon unmittelbar nach dem Maximum der Expansion das Volumen 
der Penes, und die Lésung der Genitalien, dann die der Vorderkérper 
beginnt, und gleich darauf kriechen die Tiere auseinander und ziehen 
dabei rasch die Genitalien ein. Die Begattung kann an senkrechter 
oder auf horizontaler Flache stattfinden. 


Alles in allem geht also die Kopulation von Limax flavus sehr ahnlich 
vor sich wie die von Limax marginatus, sowohl was die (nur sehr wenig 
modifizierte) Stellung, wie die Art der Penisumwicklung, Ubergabe 
der Spermamassen und auch die Zeitdauer anbelangt. 


Uber diesen Punkt liegen Protokolle vor, aus denen folgendes erwahnt 
sein soll: In einem Falle begann die Verfolgung 22 Uhr 01 Min.; Kin- 
biegen des vorderen Tieres: 22 Uhr 07 Min; Zusammenfiigen der Képfe: 
22 Uhr 7!/, Min. ; 22 Uhr 08 Min. Ausstiilpung der Penes; 22 Uhr 81/, Min. 
Trennung der Tiere, die Begattung selbst dauert nicht ganz */, Min. 
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Der ganze Handlungskomplex dauerte also 7'/, Min. Vom Einbiegen des 
verfolgten Tieres bis zur Lésung dauerte der Vorgang etwa 3 Min. 

Die Tageszeit der Begattung war fast immer abends nach 21 Uhr, 
und es ist mir nur einmal (11. 9.) gelungen, schon friiher ein Paar zu 
beobachten. 

Ich gebe eine Ubersicht iiber die beobachteten Begattungen mit 
Datum und Tageszeit. Nicht beriicksichtigt sind dabei zwei unvoll- 
kommene, bei deren einer das eine Tier im letzten Moment sich von dem 
anderen trennte, das seinen Penis schon ausgestiilpt hatte (18. 9.) oder 
sogar nach der Trennung noch ins Leere ausrollte (22. 9.). 

In den Tagen nach 


Bue Be ae dem 20. 9. lieB der 

1 | 8.9. | 10 Uhr 01 Min. bis 10 Uhr 8'/,Min. Kopulationseifer der 
2 8.9 Etwas spiter _ Tiere nach, und am 17. 
3 TN) 7 Uhr 37 Min. bis 7 Uhr 01 Min. waren schon die ersten 
4 11. 9 10 ery 23 ory 2° 10 om 26 77 a : 
5 | 14.9 10 Uhr 45 Min. Kier im Moos gefunden 
6 | 14.9 ll, 15 ,, worden. Am 21. war 
ahs one one die beobachtete Be- 
9 18. 9 UWhetsy sel0e ee gattung das Resultat 

10 20. 9 9, 20 ;, i 

el care Te vogue einer Verfolgung zu 


dritt, wie sie auch bei 
anderen Limaciden (s. oben Agriolimax agrestis) vorkommt, in diesem 
Falle aber ganz interessant verlief: 


Individuum A verfolgte B, bei dem schon wahrend der geradlinigen 
Verfolgung das Penisfeld sichtbar war. C hing sich hinten an A an, das 
daraufhin B loslieB. Nun lieB nach 7 Min. C das Hinterende von A los, 
woraut A aktiv C zu verfolgen begann; C war dann der verfolgte und 
stark gekriimmte, A der mehr gestreckte Teil der Kopula. 


Am 22. endlich wurde nach 10 Uhr 30 Min. ein Paar in regelrechtem, 
aber sehr langem Vorspiel beobachtet. Es war dies der Fall, in dem der 
eine Partner im entscheidenden Moment seinen Penis nicht ausstiilpte 
und sich zuriickzog, wahrend der andere seinen, nun besonders gut 
im Bau zu sehenden Penis frei ausrollte, ohne da8B ein Spermaquantum 
austrat. Nachher wurden keine Begattungen mehr in dieser Saison 
beobachtet. 


Ks ist nicht zu verkennen, da die Gruppe Limaxz marginatus 
(arborum) — flavus (variegatus) biologisch sich eng zusammenfiigt, und 
es sei nun zum SchluB noch einmal auf die Unterschiede hingewiesen, 
die sich zwischen den beiden beschriebenen Arten finden. 

Morphologisch sind die Penes beider Formen dadurch unterschieden, 
daB an dem relativ viel voluminéseren von Limax marginatus ein Flagel- 
lum hingt, dem wir wohl mit Smmroru sekretorische Tatigkeit zuschreiben 
diirfen. Dadurch wird das Relief der ausgestiilpten und umschlungenen 
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Penes bei dieser Art sehr uniibersichtlich, zumal bei der rapiden Schnellig- 
keit der Vorginge. Bei Limax flavus ist der zylindrische, gekrimmte 
Schlauch des Penis einfacher gebaut und daher ist hier die Wanderung 
des Spermas zur Penisspitze gut verfolgbar. 

Biologisch ist das Vorspiel bei Limax flavus durch den regelmaBig 
nicht ganz geschlossenen Kreis charakterisiert, die Haltung der beiden 
Partner ist bei Limax marginatus symmetrischer als bei Limax flavus. 
Der Ubertragungsvorgang und die Schnelligkeit der Begattung wie 
der Lésung ist in beiden Fallen gleich. 

Besonders ist zu bemerken, daB die Stellung der beiden Kopulanten 
sehr stark an die spater anhangsweise bei Arion zu besprechende erinnert, 
wenig an Agriolimax, noch viel weniger aber an die gleich zu erwah- 
nenden Arten der Gruppe Limax cinereoniger-maximus. 


2. Gruppe Limax cinereoniger-maximus. 
Historisches. 

Die Kopulation der gré8ten Limaz-Arten ist am genauesten bekannt- 
geworden vor allem dadurch, daB — mit Recht — fast jeder Beobachter 
wegen der Seltsamkeit des geschauten Vorganges die Verpflichtung 
gefiihlt hat, der Wissenschaft iiber ihn zu berichten. Und in der Tat 
gehort die Kopulation z. B. unseres einheimischen Limax cinereoniger 
Wor zu den seltsamsten und abenteuerlichsten Naturschauspielen 
dieser Art, die es in unseren Breiten gibt; sie wird an Sonderbarkeit 
noch iibertroffen durch die verwandter Arten, wie zuerst Rept und 
viel spiter PryEr sie beobachtet haben. 

Einen Uberblick bis zum Jahre 1928 iiber die gesamte Literatur 
iiber die Begattung von ,,Limax cinereoniger‘, unter welchem Namen 
er alle beschriebenen Formen — mit Unrecht — zusammenfaBte, hat 
PryeErR gegeben, und dadurch ein groBes Verdienst erworben, vielleicht 
ein zweites, kleineres auch dadurch, da er zu der nachfolgenden Unter- 
suchung angeregt hat. 

Vor Pryer hatte Kew (1901) eine ebenfalls gute und verdienst- 
volle Literaturiibersicht tiber den Gegenstand gegeben, dabei war er 
aber schon einen betrachtlichen Schritt weitergekommen als PEYER, 
da er — auch Apams (1898—1900) hatte wohl schon etwas Ahnliches 
vermutet — erkannte, daB in der Literatur die Begattung zwezer Arten 
beschrieben worden war, des Limax maximus L. (-cinereus Lisv.), der von 
franzosischen und englischen, und des Limax cinereoniger Wour, der 
von deutschen Autoren beobachtet worden war. 

Ferner hat Kew bemerkt, da die Schilderung FRANcEScO REDIs 
(1684), die erst durch PryEr (1928) wieder zu Ehren gekommen ist, 
nicht zu den anderen Schilderungen paBt, aber er tut dem groBen Italiener 
unrecht, wenn er iiber seine ,,etwas obskure Angabe“ hinweggehen zu 


k6nnen meint. 
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Hatte er sie etwas eingehender gepriift, so hatte er vielleicht schlieBen 
kénnen, daB es sich bei dieser Schilderung um eine dritte Limax-Art 
handelt, deren Begattung groBe Besonderheiten bietet, in diesen aber 
von Rept richtig geschildert worden ist. 

Um es kurz zu sagen: Lister (1678), WERLICH (1819), PURKYNE (1859), 
Kiwxer (1910) und K. Fiscurr (1917) haben ganz zweifellos, wenn auch 
z. B. Fiscuer von Limax maximus L. spricht, wenn PURKYNE sogar, 
wie oft beanstandet, einen Arion vor sich zu haben glaubt, die Begattung 
von Limax cinereoniger Wour beschrieben, KUNKEL, der sich groBes 
Verdienst um die biologische Unterscheidung der beiden Arten cinereo- 
niger und maximus (-cinereus) erworben hat, natirlich mit vollem 
BewuBtsein. 

Limax cinereoniger ist ein Waldbewohner, wahrend Limax cinereus 
bei uns in Kellern, und im Siiden auch in Garten vorkommt. 

Die Kopulation dieser zweiten Art ist von franzésischen und engli- 
schen Autoren seit Martin Lister (1678) oft beschrieben worden, und 
obwohl nicht, wie fiir die vorher genannte Art durch FiscuEer, Photo- 
gramme der Begattung vorliegen, stimmen die zum Teil sehr guten 
vorhandenen Zeichnungen untereinander gut tiberein. Die Autoren, 
um die es sich handelt sind Lister (1678), Bocu-BuscHMANN (1853), 
BavupeELot (1863), Buapon (1858), Laurent (1885), ApAms (1898), 
Kew (1901), mit ausfiihrlicher Diskussion der Literatur), CARTER (1906). 
Hochstwahrscheinlich handelt es sich bei einer Beschreibung ZIMMER- 
MANNs (1918), Diskussion: H. Horrmann (1920), um dieselbe Art. 

Dagegen ist eine Angabe DonReERs (1927), nicht zu verwerten, da 
sie zwar Photogramme eines Limax-Paares post copulam bringt, aber 
Textabbildungen, die offenbar kombiniert sind. 

Endlich ist durch die ausgezeichnete Untersuchung PryErs und 
Kuuns (1928) die von Rept dereinst (1684) zuerst geschilderte Begattung 
einer dritten sehr groBen Limax-Art aus dem Tessin (RepIs Beobachtung 
stammt aus der Gegend von Florenz) in ihren Einzelheiten bekannt- 
geworden. Virrorta Fost (1928) hat versucht nachzuweisen, daB es 
sich dabei um Limax maximus (cinereus) und Limax cinereoniger handle. 
PEYER wie auch HorrMANN nehmen an, da cinereoniger vorliege. 
Ich hoffe im folgenden dartun zu kénnen, daB es sich um keine der 
beiden Arten, sondern um eine neue handelt, fiir die ich aus Griinden 
historischer Pietait den Namen Limaa redii n. sp. vorschlage. 

Endlich sei auf die zusammenfassende Darstellung StmmrorHs und 
HorrManns im Bronnschen Werke (1925f.) hingewiesen. 

Was mich dazu gefiihrt hat, 3 Arten auf Grund ihrer Sexualbiologie 
scharf zu unterscheiden, soll in den folgenden Zeilen dargetan werden. 

Zu meinem Bedauern ist es mir vorlaufig nur méglich, die Art Limax 
cinereus LISTER-maximus L. in ihrer Kopulationsweise literarisch 
zu besprechen und zu verwerten; um die Herausgabe dieser I, Mit- 
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teilung nicht um 4/, Jahr zu verzégern, habe ich mich entschlossen, 
die Kopulation dieser Art zum Gegenstande einer zweiten Untersuchung 
zu machen, in der ich diese und auch andere Liicken hoffe ausfiillen 
zu konnen. 


a) Limax cinereoniger Wour. 


Von der Kopulation dieser groBen einheimischen Waldschnecke 
liegen auBer den erwahnten alteren von WeRLICH und PURKYNE die 
vortrefflichen Beschreibungen von KtnkeL und FiscHEer vor. Ins- 
besondere die letztgenannte hat das Ratsel dieses sonderbaren Paarungs- 
modus so weitgehend geklart, daB nur noch Erginzungen gegeben werden 
k6nnen. 

Ich selbst habe vor Jahren (August 1910) am Vormittag zwischen 
9 und 10 Uhr nach einem Regentag am Stamme einer Kiefer bei Misdroy 
die Kopulation eines Paares im Freien vollstandig beobachtet. Die 
ubrigen Beobachtungen stammen von Gefangenen, die teils aus Resch- 
witz in Thiiringen, teils aus der Gegend von Jena nach Halle gebracht 
und in einem groBen Terrarium gehalten wurden. Am 9.6.; 12. und 
14.7. 32 sah ich Begattungen, davon nur die letzte von Anfang an. 

Wahrend Fiscuer der Meinung ist, daf die Art sich ausschlieBlich 
abends nach 10 Uhr begatte, ist dies, wie schon die oben angefiihrte 
Beobachtung im Freien, zusammen mit denen WERLICHs und PURKYNEs 
beweist, zwar haufig, aber keineswegs immer der Fall. Ich fand ein 
eben vereinigtes Paar (am 9.6.) um 16 Uhr 25 Min. vor, ein anderes 
20 Uhr 30 Min. am 14. Juli (also noch bei Daimmerung) beim Vorspiel. 
Das dritte Paar kopulierte am 2.7. 22 Uhr 05 Min., eine Begattung 
wurde am 4.7. von meiner Frau 22 Uhr 20 Min. festgestellt. 

Wegen des haufigen Vorkommens sehr spiter Begattungen ist die 
Kopula dieser Art verhaltnismaBig selten und, auBer von FIscHER, 
nur zufallig beobachtet worden. 


a) Der Verlauf des Vorspiels. 

Ich sah in meinen 2 Fallen nur, wie KinKeL, ein kurzes Vorspiel 
von etwa 15 Min. Dauer. Daf Verfolgungen zweier Tiere sehr lange 
dauern und sehr oft resultatlos verlaufen, da auch Ketten von 3—4 
hintereinander kriechenden Tieren, die sich durch die weit offenen Atem- 
lécher und oft durch den weiBen Penisfleck als begattungslustig erweisen, 
gebildet werden kénnen, habe ich oft gesehen. Solche erfolglosen Vor- 
spiele sind auBerordentlich haufig. 

Im Ernstfall spielt sich alles prinzipiell zunachst so ab wie bei Limax 
marginatus (S. 412), d.h. es wird nach langerer Verfolgung im geschil- 
derten Sinne ein Kreis gebildet, und die Penisflecke sind deutlich sicht- 
bar. Wenn die Tiere dann einbiegen, treten die Peniswurzeln als Hécker 
von etwa 1/,cm Lange hervor, die Vorderkérper legen sich aneinander, 
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und auch hier pressen sich die Caudalseiten der immer mehr (bis zu 
lem) Lange hervortretenden Penes gegeneinander, wobei die Tiere 
Schleim absondern, die Vorderkérper heben und sich gegenseitig be- 
lecken und benagen. 

Nun kommt der entscheidende Unterschied gegeniiber den bisher 
beschriebenen Arten: Es bleibt nicht bei dem schraigen Aneinanderlegen 
der gehobenen Halse, sondern die Tiere wickeln sich spiralig so umein- 
ander, daB& ihre Képfe abwarts hangen, und so die Stellung heraus- 
kommt, die Fiscuer so vortrefflich photographiert hat, und die fiir 
die ganze Gruppe charakteristisch ist. 

Weiter verdient besonders bemerkt zu werden, dais normalerweise 
die Schwanzspitzen beider Kopulanten an der Unterlage (es kénnen 
Aste, Stamme, Terrariendeckel als solche dienen, meine Tiere benutzten 
in allen 4 Fallen die Glaswande des Terrariums, obwohl sie Aste zur 
Verfiigung hatten), befestigt bleiben. FiscHEer betont, daB es aus- 
nahmsweise zu einem Herabgleiten des Paares an einem Schleimfaden 
im letzten Stadium der Kopula kommen kann. Das wird fiir die Ver- 
gleichung mit Limax cinereus wichtig sein. 


B) Die Begattung. 

Die Begattung selbst ist von KUNKEL und FISCHER so gut geschildert 
worden, da nur das fiir die Vergleichung Wichtige hervorgehoben werden 
soll. 

Wenn die Tiere mit 1—2 cm lang hervorragenden Penes ihre hangende 
Haltung eingenommen haben, erfolgt die vollige Ausstiilpung der Penes 
an sich ebenso explosiv wie bei Limax flavus und marginatus. Aber da 
es sich hier um kérperlange Schlauche handelt, so dauert die Ausrollung 
einige Sekunden. Die beiden kleinfingerdicken, wohl 10cm langen 
Schlauche kénnen dann, wenn sich die Penes im ersten Stadium unvoll- 
standiger Ausstiilpung in der richtigen Lage befinden, sofort einander 
spiralig umfassen. Ktnken und Frscnrr beschreiben ein Umfassen 
erst nach Versuchen, und PurKyNe bildet die Penes (wohl nach der 
Krinnerung) zuerst als parallel gelagert ab. Ich sah in beiden Fallen 
nur den erstbeschriebenen Modus. 

Sehr eingehend hat Fiscumr den nachsten Akt, die véllige Entfaltung 
der Penes mit Kamm und Coecum beschrieben. Das erfordert ein kurzes 
Eingehen auf die Anatomie. 

Der Penis stellt in der Ruhe einen hinter dem rechten Ommatophor 
mindenden Schlauch dar, der von auBen nur geringe Ausbuchtungen 
ahnlich den Haustra des menschlichen Colons zeigt und in eine Schlinge 
gelegt ist. Die Stelle, an der das diinne Vas deferens in den viel dickeren 
Penis tibergeht, erinnert an die Blinddarmgegend der Sauger, und wie 
dort die Einmiindungsstelle des Heums in des Colon proximalwarts 
vom Coecum iiberrragt wird, so besteht auch hier ein ahnlicher Blind- 
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sack, der tiber die Miindungsstelle des Vas deferens und den Ansatz 
des Retractors in proximaler Richtung hinausragt. 

Der Retractor penis, der also unmittelbar vom Coecum ansetzt, setzt 
sich, wie FiscHER betont, in eine Muskeltaénie am Penis fort, die wohl 
die erwihnten Haustra bedingen diirfte. 

Sehr wichtig ist der in der Ruhe in das Penislumen von der Wand 
her als Langsfalte hineinragende, im aktiven, ausgestiilpten Zustande 
natiirlich nach aufBen frei hervorragende Kamm des Penis, dessen Spiel 
bei der Begattung bei allen beobachteten Arten allen Beobachtern 
von LisTER an aufgefallen ist. 

Fiscur hat gezeigt, daB der Kamm bis in das Coecum hineinragt, 
und dafs gerade dieser in der Ruhe proximale, in der Tatigkeit (nach 
der Ausstiilpung) distale Teil die wichtigste Rolle bei der Sameniiber- 
tragung spielt. 

Das lange schlauchartige Hohlgebilde des Penis wird bei unserer 
Art im ausgestiilpten und stark durch Blutfiillung geschwollenen Zu- 
stande etwa kérperlang, doch ist der Penis nie gestreckt, sondern wird 
durch die erwahnte Muskeltanie als ,,Columella‘‘ (StwrorH) in einer 
Schraube gedreht gehalten. 

Haben sich nun also die beiden Penisschrauben umeinandergewickelt, 
so wird der in der Ruhe proximale Teil des Penis, das Coecum, umge- 
stiilpt und dabei eine lappenartige gekrauselte Verbreiterung des Kammes 
hervorgetrieben. Dadurch, daf die Penes sich standig hin und zuriick 
drehen, wird die von FiscuEr als ,,propellerartig‘‘ bezeichnete Bewegung 
der Kamme verursacht. 

Mittlerweile ist ein Samenpaket von braungelber Farbe in jedem 
Penis herabgewandert. PryER weist daraufhin, da es sehr schwer 
zu sagen ist, ob diese Wanderung so erfolgt, daB das Sperma einfach 
von dem sich umstiilpenden Penis mitgenommen wird, wie es das Schema 
FiscuErs (s. die Tafel) darstellt, oder ob es wie bei Limaz flavus (8S. 414) 
oder, wie wir spater sehen werden, bei Limax redii unabhangig von dieser 
Umstiilpungsbewegung durch das schon mehr oder weniger weit aus- 
gestreckte Rohr beférdert wird. Ich werde auf die Frage spater ein- 
zugehen haben. 

Der Effekt ist jedenfalls der, daB, wenige Minuten nach dem Beginn 
der Ausstiilpung, der Austausch der Samenpakete stattfinden kann, 
der allerdings bei unserer Art wegen der Schnelligkeit des Vorganges 
und der geringen Ubersichtlichkeit am lebenden Objekt sehr viel schwerer 
zu sehen und zu beurteilen ist als bei Limax redi (s. weiter unten). 

Die Ubertragung des Spermas, die fiir unsere Art durch FiscHER 
sehr klargestellt worden ist, geschieht so, da aus der Offnung an der 
Penisspitze, distal (bei Umstiilpung'!) vom Kamm das Sperma austritt, 
vom Kamm des eigenen Penis erfaBt und einem Driisenfeld an der AuBen- 
flache des Penis B angeklebt wird, wahrend von B zu A derselbe ProzeB 
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stattfindet. Es ist das Verdienst FiscuErs, diesen Vorgang fiir Limaz 
cinereoniger in ungefaihrer Ubereinstimmung mit BaupELoT (dessen 
Beobachtungen allerdings an Limaz maximus — cinereus angestellt worden 
waren) und im Gegensatz zu PurKyN#, der die Bildung eines Leitungs- 
kanales fiir das Sperma durch die Kamme angenommen hatte, geklart 
zu haben. Was nun noch folgt, ist Nachspiel, das verschieden lange 
dauern kann. Ich sah bei 2 Paaren die Begattung in etwa 20 Min. sich 
abspielen, das von Kinxet bei Ettlingen beobachtete Paar brauchte 
langer. Jedenfalls ist die eigentliche Ubertragung der Samenmassen 
sehr rasch geschehen, in héchstens 5—10 Sek.; die dann folgende An- 
legung der Kamme an die Penisspirale, die Abplattung der Penes selbst, 
die eine Art Tannzapfenform annehmen, ihre zunehmende Verktirzung 
und gelbe Verfarbung, ihre Lésung durch Auseinanderwickeln der 
Schlauche und der Tierkérper, sowie endlich ihre Einziehung, das alles 
ist nur die Fertigstellung dessen, was durch die Ubertragung bewerk- 
stelligt worden ist. Jeder Penis nimmt das Spermaquantum des Partners, 
das auBen an ihm angeklebt wurde, bei seiner Wiedereinstiilpung mit 
in sein Lumen hinein, und aus diesem Penislumen gelangt dann das 
Sperma in das Receptaculum seminis. 

Es kommt hier darauf an, die Punkte zusammenzustellen, die gerade 
fiir die in Rede stehende Art, als Unterscheidungsmerkmale gegeniiber 
anderen, charakteristisch sind. Es sind als solche zu nennen: 

1. Die Art, schon wahrend der spiraligen Umschlingung der Tiere 
die Penes aneinanderzulegen, so daB sie dann bei geeigneter Haltung 
sofort explosiv entfaltet werden und sich gleich in ganzer Lange (bis 
auf den Ubertragungsteil der Kaimme) umwinden kénnen. 

2. Das Haftenbleiben der Schwanzspitzen an der Unterlage waihrend 
der Umschlingung. 

3. Die Gestalt der Penisschliuche (bedeutende Dicke in der ganzen 
sehr bedeutenden Linge, Distalende kolbenférmig, spater bei beginnen- 
der Kontraktion Tannzapfenform). 

4. Die Form der Kamme, die lange krause Bander darstellen. 

5. Die Art der Trennung der Tiere. 

Kine gleiche Zusammenstellung soll fiir die im folgenden zu _ be- 
sprechenden Arten gemacht werden. 


b) Limax cinereus List. = maximus L. 
Historisches. 

Daf vieles, was als Limax maximus in der Literatur figuriert (so 
z. B. bei FiscuEer 1917) sich auf Limax cinereoniger bezieht!, ist ebenso 
sicher wie die Tatsache, daB umgekehrt Angaben, die zu Lima cinereus 
gehoren, auf Limax cinereoniger bezogen worden sind. 

Das ist z.B. mit einer groBen Reihe von Arbeiten der Fall, die PryER 
(1928) in seiner sehr griindlichen und verdienstvollen Literaturzusammen- 

* Mir von Herrn Professor HorrmMann (Jena) brieflich ausdriicklich bestatigt. 
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stellung auffiihrt, die von franzésischen, englischen und einem schweizer 
Autor stammen, und die sich saimtlich nicht auf Limax cinereoniger 
beziehen, ebensowenig wie Repis und Prysrs eigene Angaben iiber 
eine dritte, spater hier ausfiihrlich zu besprechende Limax-Art. 

Trotz vielfach geauBerter Zweifel ist es sicher, da die beiden Species, 
Limax cinereoniger mit kérperlangem und Limax cinereus mit oft nur 
halb so langem Penis, gute Arten darstellen. Vgl. hieriiber besonders 
StmroTH (1885, 1910), Horrmann (1914), Preyer (1928)1. Besonders 
interessant aber mu KinKets Erfahrung sein (1910), da& die beiden 
Arten sich nicht nur nicht kreuzen lassen, sondern daB die Exemplare 
von Limax cinereoniger regelmaBig von denen von Limax cinereus aut- 
gefressen wurden. Somit war ein sicherer biologischer Artunterschied 
von einem genauen Kenner beider Spezies (und das ist wichtig!) auf- 
gefunden worden, der aber als Priifstein fiir die Artzugehérigkeit nur in 
Grenzen verwertbar ist. 

Ein zweites biologisches Kennzeichen scheint in der Ausfiihrungsweise 
der Begattung gegeben. Wer unvoreingenommen die Reihe der von 
Limazx-Kopulationen gegebenen Abbildungen ansieht, der mu8 finden, 
da, abgesehen von der durch REpi und PEyYER beschriebenen stideuro- 
paischen Art mit 80cm langem Penis, die Abbildungen, die WERticH, 
PuRKYNE, FiscHER von ganz gleich kopulierenden Schnecken geben, 
die sie (in gleicher Reihenfolge) als schwarze Schnecken, Arion empiri- 
corum und als Limax maximus bezeichnen, sich sicher auf Limax cine- 
reoniger WouF beziehen, wahrend die von Bocu-BuscHMANN (1853), 
BavuDELeT (1863), Laurent (1885), Apams (1898) und ZIMMERMANN 
(1918) deutlich eine ganz andere Form der ausgestiilpten Penes zeigen, 
die Bocu-BuscHMANN als ,,Lampenschirmform“ bezeichnet. 

Unter richtiger Bezeichnung hat KtnKxex (1910) eine vortreffliche 
Schilderung der Kopula von Limax cinereoniger (ohne Abbildungen) 
gegeben. Von den zahlreichen Schilderungen der Kopulation der west- 
europdischen Art, die Franzosen und Englander gegeben haben, seien 
hier unter Verweisung auf das Verzeichnis bei PEyER nur zwei hervor- 
gehoben: Martin Lister hat als erster eine Kopulation einer Limac- 
Art geschildert (1678), die klar und anschaulich ist, die wohl mit Wahr- 
scheinlichkeit auf Limaax cinereus zu beziehen sein diirfte, obwohl ich 
dies nicht fiir ganz sicher halte (Beobachtung im Walde, Mittagszeit, 
fischblasenahnliche Penes). So méchte ich fiir die von LisrER beob- 
achtete Art ihre Identitét offenlassen. 

Die sehr umfassende Ubersicht, die Kew (1901) gibt, ist dadurch 
bemerkenswert, daB hier betont wird, da sich die Schilderungen von 
Werticn (1819) und PurkYNE (1857) zweifellos auf Limaax cinereoniger 
Wotr beziehen. Das war allen friitheren (und auch spateren) Autoren 


1 Nachtrag: EuxRMANN (1933) in: Die Tierwelt Mitteleuropas. IT, 1. 
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entgangen; nur ApAMs (1898—1900) weist auf den Unterschied zwischen 
seiner Beobachtung und Abbildung und der WeRxicHs hin, und da er 
diesem keinen groben Zeichenfehler zutraut, so ist er geneigt, anzu- 
nehmen, daB es sich um zwei verschiedene Arten handle. 

SchlieBlich sei noch 
erwahnt,daBPhotogramme 
von der Kopulation bei 
Limax cinereus nicht vor- 
liegen. DoHRER (1927) hat 
ein Paar post copulam 
aufgenommen, sonst ist 
man nur auf Zeichnungen 
der Autoren angewiesen, 
die, wie die von Bocu- 
BuSCHMANN, zuweilen et- 
was stilisiert erscheinen; 
die besten sind wohl die 
von LAvRENT und ADAMS 
(Abb. 3); nicht absolut 
sicher ist es vielleicht, ob 
die Zeichnung ZIMMER- 
MANNs sich auf unsere 
oder eine nahe verwandte 
Art bezieht. Jedenfalls ist 
nach der Gestalt der Penes 
jede Verwechslung mit 
Limax cinereoniger un- 
moglich. 

Das, was allen Beob- 
achtern von Limax cine- 
reus aufgefallen ist, ist 


Abb. 3. Limazx cinereus LISTER = maximus L. nach das regelmaBige Vorkom- 
ADAMS. 1 —8 verschiedene Stadien der Penisentfaltung, : 5 
9 copulierendes Paar. men eimes langen (meist 


15—20 cm, oft viel lan- 
geren) Schleimfadens, an dem die Tiere spiralig umwunden frei in 
der Luft hangen, also eines Zustandes wie er bei Limaz cinereoniger 
nach FiscHer (1917) nur unfreiwillig im letzten Stadium der Paarung 
durch Abgleiten der Tiere zustande kommen kann. Vor allem laBt sich 
sein Cinereus-Paar schon zur Kinleitung der Kopula am Faden herab, 
der also wahrend des Vorspieles und noch vor dem Austritt der Penes 
abgesondert wird. Pryrr war der irrtiimlichen Meinung, daf dieser 
Schleimfaden fiir unseren Limaax cinereoniger charakteristisch sei und 
sah in ihm einen Hauptunterschied gégeniiber seiner Tessiner Art, die 
sich in diesem Punkte aber noch nicht so sehr von Limaa cinereus 
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unterscheidet wie Limax cinereoniger, der normalerweise (s. die Tafel 
bei FiscHER) mit der Sohle selbst am Baume usw. hangt. 

Die Umschlingung der Penes geschieht ferner anders als bei Limax 
cinereoniger, namlich so, daB die als diinne Schlauche ein kurzes Stiick 
weit vorgetriebenen Penes sich in der Luft suchen und umschlingen. 
_ Wir werden Ahnliches bei der dritten groBen Art wiederfinden. Vor 
allem aber ist die Form der ausgebreiteten Kimme villig abweichend. 
Kann man den umschlungenen Peniskomplex bei Limax cinereoniger 
mit einem herabhangenden Zapfen, so den bei Limax cinereus mit einer 
Glocke, einem Lampenschirm oder dergleichen vergleichen, da im ersten Fall 
der Langs-, im zweiten der Querdurchmesser der groBere ist. Charakte- 
ristisch ist auBerdem das Getrenntbleiben der basalen (proximalen) 
diinnen Penisstiele wahrend der maximalen Entfaltung der Kamme 
(s: Abb. 3, 9). 

Ferner ist selbstverstandlich, daB sich aus der freien Aufhangung 
der Tiere im Raum ein anderer Modus der Trennung ergibt als bei der 
vorigen Art, so daB ein Tier nach der Lésung der Kopula an dem Faden 
emporkriecht, das andere sich zum Boden herablaBt. Auffressen des 
Fadens wird haufig berichtet. 

Uber eigene Erfahrungen mit Limazx cinereus verfiige ich zu meinem 
Bedauern noch nicht. Wenn ich daher die Angaben der in diesem Ab- 
schnitt genannten Autoren auf unseren (seltenen) Limax cinereus beziehe, 
so geschieht dies ohne jeden Zweifel an der Richtigkeit dieser Annahme, 
aber doch bisher nur vermutungsweise, und ich werde in diesem Jahre den 
Beweis fiir die Richtigkeit dieser meiner Vermutung zu bringen haben. 
Material hat mir Herr Prof. Kinxut freundlichst in Aussicht gestellt. 
So darf ich hoffen, in einer zweiten Mitteilung bald tiber Beobachtungen 
an dieser Art berichten zu kénnen}?. 


c) Limax redw n. sp. 
a) Systematisches. 

Die Trennung der beiden einheimischen Limax-Arten, Limax cinereus (maximus ) 
und cinereoniger, hat den Systematikern Schwierigkeiten genug bereitet, und es 
ist sicher als Fortschritt zu begriiBen, daB KiNkeEw in der ausgesprochenen Feind- 
schaft der beiden Arten ein biologisches Merkmal zu ihrer Unterscheidung nach- 
weisen konnte, zu dem noch als sehr stark in die Augen fallend das verschiedene 
sexualbiologische Verhalten kommt, das sich durchaus nicht nur aus der Morpho- 
logie des Penis erklaren laBt. 

Wenn ein so gewiegter Kenner wie H. HorrmaNnn zunachst geneigt war, an 
konserviertem Material den SchluB zu ziehen, die von PEYER und KUHN sexual- 
biologisch untersuchte Limaz-Art mit tiber 80 cm langem Penis sei mit unserem 
Limaz cinereoniger identisch, so wiirde er diese Meinung, wie er mir selbst schreibt, 
wohl nicht mehr aufrechthalten. Es kann kein Zweifel sein, daB die stideuropaische 
Art, die nunmehr aus Toscana und dem Tessin bekannt ist, wesentlich von Limax 
cinereus und cinereoniger verschieden ist. 


1 Anm. w.d. Korr.: Der Beweis ist inzwischen (Sommer 1933) erbracht worden. 
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KAuBerlich ist die Art isabell- bis sandfarben, es kommen ganz einfarbige, nur 
hinter dem Mantel fleckige und auch ganz gefleckte Individuen vor, und obwohl 
die Farbe bei den Limaciden ja nicht viel beweist, ist doch die Tessiner Art ohne 
weiteres von der unseren zu unterscheiden. Sie ist auBerdem gréBer, es kommen 
Exemplare bis zu 23 cm in gestrecktem Zustande vor, wahrend Lima cinereoniger 
18 cm erreicht. Ferner ist das Caudalende stumpfer. 

Anatomisch ist der ganz andere Bau des Penis zu nennen. Abb. 4 zeigt ihn 
im Praparat in Ruhelage, Abb.5 in ausgestrecktem und (von Herrn PEryER) 
intra copulam konserviertem Zustande. Die sehr viel bedeutendere Lange des Penis 
bei dieser Art mu8 sofort auffallen, ferner (Abb. 5) die eigentiimliche Gestalt 
des kurzen,  schaufelférmigen 
Kammes. 

Da Limax cinereus und cine- 
reoniger aut Grund geringerer Unter- 
schiede im Bau des Penis als ver- 
schiedene Arten gekennzeichnet 
sind, kann auch kein Zweifel ob- 
liegen, daB es sich um eine andere, 
dritte Art von Limaz handelt. In 
viel hdherem MaBe wird aber diese 
Tatsache durch die Biologie be- 
wiesen. 


f) Historisches. 


Reprt hat im Jahre 1684 
die Begattung einer Limax- Art 
beschrieben, die einen Penis 
von mehr als einer Florentiner 
Abb. 4. Genitalien von Limax redii. Penis rechts, Elle Lanes in ee Ca, 

vielfach gewunden, Humprer phot. | —- Schlechtern“ (der _Hermaphro- 

ditismus der Pulmonaten war 

noch nicht bekannt) aus dem Kérper ausst6&t, woraut sich diese Glieder 

beider Tiere fiir mehr als 2—3 Stunden verflechten. Er schildert auch 

die Drehungen, Verlingerungen und Verkiirzungen der Penes, die PEYER 
spater beschreibt. 


Jedem, der die Begattung von Limazx cinereoniger von Augenschein 
kennt, muB es klar sein, daB es sich um eine andere Art als um diese 
handeln muB. Limax cinereus, der den kiirzesten Penis der 3 Formen 
besitzt, kann es noch weniger sein, und so sind die Erorterungen italieni- 
scher Autoren, welche der beiden Arten von REDI gemeint sei (CoLost 
1919, Fost 1928) gegenstandslos, obwohl sie wenigstens zeigen, daB 
man in Repis Vaterlande seine Beobachtung besser zu wiirdigen ver- 
stand als anderswo. 


Es war Preyer und Kunn (1928) vorbehalten, im Tessin, auf schweizer 
und italienischem Gebiete, eine groBe Anzahl von Kopulationen der 
Limax-Art zu beobachten, die Rept geschildert hatte, und so die Dar- 
stellung des groBen Forschers wieder zu Ehren zu bringen. 
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Diese Autoren haben aber ferner den Hergang der Sameniibertragung, 
ebenso wie FiscHER den von Limax cinereoniger, durch Untersuchung 
am intra copulam konserviertem Material als Erginzung zur biologischen 
Beobachtung studiert, und dadurch ist uns die sehr sonderbare Be- 
gattung dieser Art sehr genau bekanntgeworden. 


Als ich Herrn Preyer bat, mir woméglich lebendes Material zu be- 
schaffen, wuBte ich noch nicht, ob in der Gefangenschaft Beobachtungen 
der Paarung méglich sein wiirden, und noch weniger, daB gerade die 


Abb. 5. Lima redii, mit ausgestrecktem Penis, konserviert. PkEYER cons. HUMBERT phot. 


Beobachtungen an Gefangenen einige Punkte noch wiirden aufklaren 
lassen, die Preyer und Kuan kiirzer behandelt hatten. 

Die schweizer Autoren hatten sehr haufig Paare in copula getotet, 
um die anatomischen Verhaltnisse zu studieren, und daher war bei der 
Beobachtung am lebenden Objekt der SchluB der Begattung, die Sperma- 
iibernahme vom Partner, etwas kurz weggekommen. Auch ist tiber 
den Modus der Beférderung des Spermas durch den Penis noch Ver- 
schiedenes zu sagen. SchlieBlich lag Herrn Preyer am Herzen, daB der 
erste Beginn der Kopula und die Befestigung an der Unterlage beobachtet 
wiirde; auch das war mir méglich. 

Wenn ich aber imstande bin, die Prymr-KunNnschen Befunde zu 
erweitern und zu erganzen, so ist mir das nur méglich gewesen durch die 
ungewohnliche Liebenswiirdigkeit und Liberalitaét, mit der Herr Kollege 
PEYER mir immer wieder Material gesandt hat. 

Ferner sei hier nur ganz kurz zur historischen Orientierung auf 
Pryers hauptsdchliche Befunde hingewiesen : 
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1. Limaxz radii begattet sich wie andere Limax-Arten der cinereus- 
Gruppe an Asten, Stammen usw. haingend. Die Tiere umwickeln sich. 

2. Die Befestigung am Stamm findet durch ein dreieckiges Schleim- 
segel statt, dessen Herkunft nicht beobachtet wurde, nicht am Schleim- 
faden. 

3. Die Begattung dauert 12 Stunden und mehr (bis 19). 

4. Die Penes werden in diesen 12 Stunden bis zu mehr als 80 cm 
Lange ausgestreckt, ohne dauernde spiralige Umwindung. 

5. Die Wanderung der Spermamassen erfolgt erst nach Ausstiilpung 
der Penes (wird zu erlautern sein). 

6. ,,Die Ubertragung des Spermas erfolgt in den letzten Minuten der 
Begattung sehr rasch, unter rapider Verkiirzung der Penes auf weniger 
als 10 cm Lange. Wahrscheinlich entspricht nur diese letzte Phase dem 
verbreiteteren, oft beschriebenen Kopulationsmodus von Limax cine- 
reoniger’*. 

7. Fiscuers Befunden gegeniiber zeigt sich prinzipielle Uberein- 
stimmung in der Art der anatomischen Befunde, im einzelnen einige 
Abweichungen. 


SchlieBlich muB, bei aller Wiirdigung der groBen Genauigkeit und 
Klarheit der PEyErRschen Darstellung noch auf seine beiden historischen 
Irrtiimer hingewiesen werden, die es ihm nicht méglich machen, seine 
Befunde vergleichend biologisch zu verwerten: 


1. Preyer hat seine Arbeit in dem (durchaus verstindlichen) Glauben 
geschrieben, es liege ihm Limax cinereoniger WOLF vor; 

2. hat er angenommen, die Beschreibungen der franzésischen und 
englischen Autoren, sowie ZIMMERMANNS ( ?) von der Kopulation von Limax 
cinereus ListER bezdgen sich auf Limax cinereoniger; daher glaubt 
er da Vergleichungen zwischen Limazx redii und cinereoniger anzustellen, 
wo er in Wirklichkeit jene Art mit Limax cinereus vergleicht (Begattung 
am Schleimfaden). 


Ich bin iiberzeugt, daB Prymr, wenn ihm die Kopulation von Limax 
cinereoniger durch eigene Beobachtung bekannt gewesen ware, sich 
uber die Besonderheiten seiner Species sofort klar gewesen ware, auch 
tuber die Differenzen in den Schilderungen der deutschen und der west- 
europaischen Autoren. 


y) Die Haltung der Tiere in der Gefangenschaft. 


Um Schnecken, deren Penislinge bis zu 85 cm (neue Beobachtung von 
Pryur, September 1932) betragen kann, und deren Kérper diese Strecke 
um fast 10 cm verlaingern, in Gefangenschaft die Kopulation zu ermog- 
lichen, mu8 man sie in besonders konstruierte Behalter bringen. Nur 
durch die guten Schilderungen PryeErs war ich in der Lage, die richtigen 
Angaben zum Baue grofer Begattungskasten zu machen. 
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Ich habe 2 groBe Kasten von 1,50m .| — 
Hohe und etwa 40 cm Seitenflache 
(quadratisch) mit Wanden teils aus 
Drahtgaze, teils aus Glas und mit einer 
Tiir an einer Seite bauen lassen. Der 
Blechboden lie& sich zum 
Wechseln der Erde und 
des Futters herausziehen, 
in jedem Kasten war 
ein kleiner verzweigter 
Baumstamm eingebaut. 
Trotzdem wurde von 
5 beobachteten Fallen 
die Kopulation nur ein- 
mal am Stamm (Abb. 6), 
sonst immer an den 
Holzleisten der Kasten 
vollzogen (Abb. 7). 


6) Zeit der 
Kopulation. 


Die Jahreszeit der Be- 
gattung hat PEYER auf 
Mitte August bis Mitte 
Oktober angegeben. 

Meine Sendungen, die 
ich aus Serpiano von 
Herrn PEYER  erhielt, 
kamen in Halle am 9. 
(9 Stiick), 10. (9 Stiick) 
und 12. (29 Stiick) Sep- 
tember 1932 an. Begat- 
tungen wurden beobach- 
Lepmeealime 4 25. 29" 
30.9. bis 1.10. und am 
7.10. Darnach lieB der 
Kifer der Tiere beim 


Sp.IL 


Abb. 6. Limaz redii. Paar in 
copula an einem Baumstamm. 
Sp. I, Sp. 11 Spermamassen auf 
der Wanderung durch die Penis- 
schlauche (Cop. III). D.G. phot. 
Abb. 7. Limax redii. Paar in 
copula an einer Holzleiste des 
Behialters (Copulation V). 
re HUMBERT phot. Abb. 6. 
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Verfolgen anderer Individuen ginzlich nach, und es kam nicht mehr 
zu weiteren Paarungen. 

Was die Tageszeit anbelangt, so hat PEYER angegeben, dai die 
Begattung (im Gegensatz zu Limax cinereus und auch cinereoniger fast 
stets bei Tage stattfinde. Doch hat auch er den Beginn der Kopula 
abends gesehen, mit sehr langsamen Fortschritten in der Entfaltung 
der Penes bis zum Morgen. 

Ich kann dazu folgendes sagen: Von meinen 5 Paaren haben 3 abends 
zu kopulieren begonnen, und zwar Paar I kurz nach 22 Uhr, die beiden 
anderen gleichzeitig kurz nach 19 Uhr. Die beiden anderen Paare wurden 
morgens in Kopula angetroffen. 

Fir die 3 Paare, deren Kopula vollstandig beobachtet wurde, war 
deren Dauer folgende: 


Tabelle 1. 

Datum Paar Beginn Pr Trennung Dauer 
24./25. 9. I 22Uhr20Min.| 10 Uhr 41 Min. |10Uhr43Min.|12Uhr 23Min. 
30.9./1.10,| soUnrdsMin,| 9 » 27 » | 9» 86. [18 ., 36 ,, 

Il 19 Uhr lls 43a 1 Ao al oe Ones 


Verlauf der Begattung. 


é) Das Vorspiel, die Bildung des ,,Schleimsegels*. 

Obwohl PEyvER und Kuuwn den Verlauf der Begattung unserer Art 
sehr eingehend geschildert haben, ist schon tiber den ersten Punkt, 
die Einleitung der Kopulation und die Befestigung der Tiere an ihrer 
Unterlage, einiges zu sagen. 

PEYER war es nicht gelungen, die erste Vereinigung eines Paares 
zu sehen; vielmehr fand er gewohnlich die Tiere friih am Morgen schon 
vereinigt und in den friihen Stadien der eigentlichen Begattung vor. 

Es ist mir bei meiner ersten Beobachtung, am 24./25. 9. 32 gelungen 
ein Paar beim Vorspiel anzutreffen. Die Verfolgung, die wie bei anderen 
Iimax-Arten vor sich geht, und iiber die nichts weiter zu sagen ist, endete 
etwa 21 Uhr 45 Min. mit der Bildung des tiblichen Kreises. Die Bewe- 
gungen geschehen schon in diesen Vorstadien sehr viel phlegmatischer 
und langsamer als bei Limax cinereoniger. Die Tiere umwickeln sich 
unter Abhebung der Vorderkérper von der Unterlage (in diesem Falle 
horizontale Holzleiste an der Decke des Kafigs) unter Schnappen und 
Lecken, das aber kein rechtes Objekt findet. Die Spirale dreht sich 
kurz nach 22 Uhr enger, so da das ausgesprochene Herabhangen der 
Ké6rper zustande kommt; dabei werden die Schwanzspitzen, die an der 
Unterlage (die jetzt oben ist) bleiben, schrag gedreht und zur Langs- 
halfte von ihr abgehoben. Da gleichzeitig von den Hinterenden der 
Sohlen sehr viel Schleim abgesondert wird, entsteht auf die Art ohne 
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weiters und gewissermaBen nebenbei das aus zwei Dreiecken — je eines 
von dem Tier geliefert — bestehende ,,Schleimsegel‘‘ (PeyER) (Abb. 8). 

Prinzipiell ist die Befestigung nicht viel anders als bei Limaz cine- 
reoniger, besonders kommt es nie zur Bildung eines langen Schleim- 
fadens. Hin wesentlicher Unterschied gegeniiber der genannten Art 
ist dagegen darin zu sehen, daB die Penes waihrend des Vorspieles und 


a b 
Abb. 8. Paar II und 1II yon Limaz redii in copula. Korper der Tiere proximale 
Penisanteile und Schleimsegel sichtbar. D.G. phot. 


also auch der Befestigung und Umschlingung der Tiere zunachst noch 
nicht sichtbar sind, kaum sind die weiBen Flecke hinter dem rechten 
Augenfiihler zu erkennen. Selbst wenn die Képfe wahrend des Enger- 
drehens der Ko6rperspirale noch immer unter Erweiterung und Ver- 
engerung dieser Schraube schnappen und lecken, beginnen erst ganz 
langsam diese Flecke sich zu Héckern umzugestalten, und wenn die 
endgiiltige Begattungsstellung des Paares eingenommen worden ist, 
fangen sie ganz langsam an, sich zu kleinen und sehr dinnen (1—I'/, mm 
Durchmesser) zylindrischen Gebilden zu verlangern. 

In dem angefiihrten Falle, der auch fiir alle folgenden Punkte als 
Paradigma dienen soll, dauerte das Stadium bis zur Umwindung der 


Penes sehr lange: 
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Tabelle 2. 
Die Verfolgung beobachtet seit. . .- +. +++: > 19 Uhr 45 Min. 
Kreis geschlossen. . - - - + - 2 2 st ee tts lige A ee 
Schleimsegel gebildet. Penes noch nicht sichtbar ea 2c eee OOMms 
Benagen der Képfe und engeres Umwinden der Tiere On 
Penes als weiBe Hécker sichtbar. ......-.- - OTe lass 
Penes treten starker hervor ......-.-++.-+-.-- OStars 
Penes 2mm lange Hécker. ......-+-+-+-- 097%: 
Penis 1 cm lang bei einem Tier (B) ....-.-.- - 1Ove 
Penis bei A 1,3, bet B ]em lang ....-. =. 41 5 


So sind in beinahe 1 Stunde die Penes noch nicht einmal zu einer solchen 
Lange gediehen, dafB sie einander beriihren kénnen, noch viel weniger 
kénnten sie sich umwickeln. 

Wahrend dieser Zeit ziehen sich die K6pfe der Tiere mehr und mehr 
in den Mantel zuriick, der als spitze Kapuze, ahnlich einer zusammen- 
gefalteten leeren Erbsenschale, weit nach unten ragt, wie auf den PEYER- 
schen Photogrammen und Zeichnungen und aus Abb. 7 und 8 b hervor- 
geht, und wie ich es bei verwandten Arten nicht gesehen habe. 

Sehr eigentitimlich ist die Haltung der Penes bis zu ihrer Vereinigung: 
sie hangen schrag aus der Genitaloffnung herab, und zwar so, da beide 
aneinander sich kreuzend vorbeigehen. Dadurch, daB sie sich unter 
ofterem Heben und Senken, einander nahern und wieder entfernen, 
wird die Méglichkeit der Beriithrung gegeben, allerdings erst, wenn eine 
gewisse Lange erreicht ist. Dabei schwellen die Spitzen voriibergehend 
an, um wieder schwacher zu werden. Bei etwa 2 cm Penislinge und 
geringer Dicke der Schlauche erfolgte ihre erste Bertthrung erst um 23 Uhr 
20 Min., also etwa 1'/, Stunde nach dem Beginn der Umschlingung der 
Korper. Nun beginnt also die eigentliche Begattung, die tiber 12 Stunden 
dauerte. 


C) Die Begattung. 


Erstes Stadium. An der sehr lange dauernden Begattung dieser Art 
k6nnen mehrere Phasen unterschieden werden. In der ersten umwickeln 
sich die noch sehr kurzen Penes spiralig, was hier nur ein voriibergéhendes 
Stadium darstellt, waihrend bei Limax cinereoniger diese Umwindung 
wahrend der ganzen Kopulation erhalten bleibt. Bei einer Penislinge 
von 3cm waren 3 Spiralwindungen festzustellen. Die Spitzen der Penes 
sind beinfarbig, wie Insektenmaden oder Spulwiirmer, dariiber beginnt 
schon jetzt eine von Preyer sehr anschaulich geschilderte Zone sich 
zu bilden, die ich als die ,,blawe Zone‘‘ bezeichnen méchte. Sie wird 
durch die Ansammlung einer Fliissigkeit im Penis bewirkt, die wohl 
als Blut aufzufassen ist, und der, wie wir sehen werden, eine von PEYER 
vermutete, aber nicht beschriebene mechanische Funktion bei der Be- 
forderung des Spermas zukommt. Dariiber liegt wieder eine gelblichweiBe 
Zone, die aber mehr Wei8 enthalt als die Spitze. 
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Wahrend der Nacht machten die Penes in ihrer Langenentwicklung 
verhaltnismaRig geringe Fortschritte, die aus der Tabelle 3 hervor- 
gehen. Wesentlich ist, daB die spiralige Umwicklung der Penes, die im 


Anfang statthat, von einer i Ege NO ; 

La t l abelle 3. ie angenentwicklung der 
res nee oi ie p ae Penes und die Wanderung der beiden 

auigezeben wird, und da Spermamassen bei Limaz redit darstellend. 

nunmehr — _ besonders 


charakteristisch fiir unsere 
Art—diebeiden Schlauche Nr. 
schon parallel nebenein- 
ander gelagert sind, der 
eine in fast der ganzen 1 
Lange dem anderen ange- a 
heftet, nur die Spitzen sind 4 
frei. Die Basen der Penes 2 

7 

8 

9 


Sperma- | Sperma- 
masse I | masse II 


cm. cm 


Zeit 


von der Basis des 
Penis entfernt 


Stunden | Minuten 


sind gabelig getrennt 
(Abb. 8). Dabei bewegen 
sich die Penes wahrend 
der spiraligen Umschlin- 1] 
gung fortwahrend drehend 12 


im einen und dann im vf 
entgegengesetzten Sinne, 15 
unter fortwahrender lang- 16 
samer Verlingerung die a 
Schraube enger und lok- 19 
kerer gestaltend. a 

Das zweite Stadium 99 
méchte ich von dem paral- a 


lelen Aneinanderlegen der 5 
Penes ab rechnen. In ihm 26 
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beginnt schon eine selt- a) i “A 61,0 

same Erscheinung, die 29 58 64,0 

PrYER auch gesehen hat, 30 1 02 76,0 dann in die 
31 I 10 78,5 | Spitze des Penis 


nimlich die gelegentliche 
und in unregelmafigen 
Zwischenriumen  auftre- 
tende Verkiirzung der 
Penes, die nachher von einer Verlingerung tiber das vorherige MaB 
abgelést wird. Frih zwischen 5 und 6 Uhr waren 12 cm erreicht. 
Dann ging die Verlangerung schneller vor sich, und zwischen 6 und 
7 Uhr wurden 25 cm erreicht. Die Kdmme der Penes sind im Distalteil 
immer als sehr schwache gekrauselte Leisten auf der Oberflache zu 
sehen. Das Spiel der keulenférmigen Spitzen ist sehr lebhaft, Biegungen, 
Streckungen, Bewegungen, die wie ein Tasten aussehen, wechseln ab. 
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Ein drittes Stadium der Kopulation beginnt mit dem 
Sichtbarwerden der Spermapakete in den Penisschléuchen, 
die bei allen Beobachtungen dann schon tiber 20 cm lang 
waren. 

Wenn ich hier der Kiirze halber von einer Spermatophore 
rede, so geschieht das, weil bei unserer Art der Sperma- 
klumpen wohlgeformt den Penisschlauch durchwandert. Er 
sieht ungefahr aus wie ein groBes, braunlichgelbes Weizen- 
korn, das an beiden Enden abgestutzt ist. 

Ich habe insgesamt 10 Spermatophoren (bei 5 Paaren) 
durch die Penisschlauche ihren langen Weg ganz oder teil- 
weise zuriicklegen sehen, und auf Grund der Beobachtungen 
an gefangenen Tieren konnte ich vieles genauer verfolgen, 
als es wahrscheinlich im Freien méglich war. Da es mir 
besonders am Herzen lag, diesen Vorgang soweit mdglich 
genau und in allen Einzelheiten zu sehen und zu analysieren, 
so muBte ich darauf verzichten, wie PEYER und KuHn Tiere 
intra copulam zu konservieren. Ubrigens gibt gerade bei 
dieser Art die Beobachtung am lebenden Objekt Gelegenheit, 
Kinzelheiten viel genauer zu studieren als bei den ver- 
wandten Arten. Nur mu man sich klar sein, da ein stark 
spezialisierter Fall vorliegt. 

Die erste Spermatophore des hier genauer geschilderten 
Paares sah ich erst, als ich nach kurzer Ruhe friih 7 Uhr 
25 Min. wieder zum Kafig ging. Sie war schon 14 cm weit 
im Penis A vorgeriickt. Dazu ist folgendes zu bemerken: 
wie aus der Tabelle 3 hervorgeht, konnte die zweite Sperma- 
tophore 2 cm von den Penisbasen entfernt aufgefunden 
werden, fast 1 Stunde spater als die erste. An ihr konnte also 
die Durchwanderung des proximalen Penisabschnittes genau 
beobachtet werden, und sie geht glatt und kontinuierlich, 
ohne besondere bemerkbare Peristaltik oder dergleichen, vor 
sich, wahrend die Penes sich fortwaihrend verlangern. 

Diese Verlangerung geht (s. Tabelle 3, Spalte 3) nunmehr, 
wenn erst einmal die Spermamassen unterwegs sind, rasch 
vor sich, und ich verweise auf die eingehende Schilderung 
Pryers und auf die beigefiigten Abbildungen. 

DaB es méglich ist, daB ein Tier von héchstens 23 cm 
Leibeslange (bei extremer Streckung, die wahrend der Kopu- 
Jation nicht annihernd erreicht wird) einen Penisschlauch 
von tber 80, zuweilen 82, in einem Falle (briefliche Mit- 
teilung Prymr) bei sehr groBen Tieren sogar 85cm Lange, 


Abb, 9, Maximal gestreckte Penes von Limaz redii. Kéorper der Tiere nicht 
sichtbar. (Cop.I.) D. G. phot. 
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bei kleinen Individuen doch von mindeéstens 75 cm Lange aus dem 
Leibe hervortreiben kann, zeigt, wie richtig Repis Mafangabe ,,pit 
lungo d’un braccio di misura fiorentina’: ist und muB jedem Beschauer 
Erstaunen einfléBen, zumal wegen des seltsamen weiteren Verlaufes, der 
eine Menge von Fragen stellen laBt (Abb. 9). 

PryER hat das Ausstrecken und Einziehen der Penes in diesem 
Kopulationsstadium, das Spiel der sich umschlingenden und ausein- 
anderweichenden Spitzen, die blaue Zone und die Wanderung der 


Sp. II 


Sp. II 


| Sp.1L 


Sp.T 


a 
Abb. 10. Penisenden wihrend der Kopulation von Limax redit. a, b in auffallendem, 
ein durchfallendem Licht aufgenommen. Die Spermatophoren sind bezeichnet. 
a, b D. G., ¢ HUMBERT phot. 


Spermatophoren so gut geschildert, daB ich auf seine Arbeit und auf die 
in Halle aufgenommenen Abbildungen verweise, die als Erganzung zu 
Preyvers Angaben und Skizzen dienen kénnen (Abb. 10a—c). 

Wahrend die Spermatophoren — die ich immer zeitlich recht ungleich 
auftreten sah — die Penislangen durchwandern, muB eine mit groBer 
Wabrscheinlichkeit vor der anderen die Spitze ihres Penisschlauches 
erreichen. Praktisch war es so in meinen 5 Fallen, selbst dann, wenn, 
wie ich es bei Paar II fand, die eine Spermatophore die andere im Lauf 
ihrer Wanderung itiberholte und als erste am Ziele ankam. 

Das, was gegen Ende dieses Stadiums geschieht, ist zunachst fort- 
wahrendes Schwanken der Penes um eine Lingsausdehnung von 70 bis 

29* 
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80 em herum. Die Kamme der Penes sind deutlich, die Enden sehr dick 
im Verlauf zu.dem diinnen langen Corpus. 

Besondere Aufmerksamkeit gebiihrt der nahe den Spitzen gelegenen 
blawen Zone, die sehr viele Merkwiirdigkeiten bietet, von denen sehr bald 
die Rede sein wird. Diese Zone bildet ein relativ weites und geraumiges 
Fliissigkeitsreservoir, dessen Inhalt von gréfter Bedeutung ist fiir die 
Vorbereitung zur Sameniibertragung, von denen, als von dem nachsten, 
vierten Stadium nun die Rede sein muB. 

Wenn die Spermatophore A am Ende ihres Penis A angekommen ist, 
so riickt sie bis gegen 1/,cm proximal von seiner Spitze vor, wie das 
auf Abb. 10c (bei durchfallendem Licht) zu sehen ist. Dort bleibt die 
erste Spermatophore nun lange Zeit liegen, solange, bis die zweite B, 
an die Spitze des Penis B gelangt ist. Ferner ist an dem Penis A eine 
extreme Verlangerung zu bemerken, sein kammtragender Endabschnitt 
ist gelb und tiberragt die blaue Zone oft um 4—5 cm. 

Inzwischen riickt die Spermatophore B immer weiter vor und gelangt 
endlich in die blaue Zone hinein. Nun beginnt eine sehr seltsame Tatig- 
keit des Abschnittes beider Penes, der die blaue Flissigkeit enthalt. 
Von den schon durch PrysEr geschilderten Verkiirzungen und Wieder- 
verlangern des gesamten Penisapparates beider Tiere war schon die 
Rede. Wenn man das Verhalten der blauen Flissigkeit zur Spermato- 
phore B betrachtet, wird der Sinn dieser Schwankungen klar. Jedesmal, 
wenn die Verkiirzung stattfindet, wird die Fliissigkeit in die Hohe 
gepumpt, so daB sie proximal von der Spermatophore zu liegen kommt. 
Dann wird sie bei der nachsten Verlangerung, an ihr vorbei und um sie 
herum, oft unter groBen Schwierigkeiten, wieder nach abwarts gedriickt, 
und dabei riickt, wenn alles gut geht, die Spermatophore ein Stiick herab. 

PEYER sagt auf 8.517 seiner Arbeit, er glaube nicht, daB die Gravi- 
tation bei dem geringen spezifischen Gewicht der Spermamasse eine 
Rolle bei der Beférderung spielen kénne. Auch komme eine. Peristaltik 
der Penisschlauche kaum in Betracht. ,,Dagegen bringen der Druck 
der Leibesfliissigkeit eine Verlingerung, die Kontraktion des Retraktor- 
muskels eine Verkiirzung des Penis hervor. Es ware denkbar, da®-durch 
diese oszillatorische Bewegung eine Pumpwirkung ausgeiibt wiirde, 
welche mithelfen kénnte, die Spermamasse ans Penisende zu beférdern. 
Ktwas dagegen spricht allerdings der Umstand, da die Oszillationen 
noch andauern, wenn die Spermamasse sich schon fast am untersten 
Penisende befindet.‘ 

DaB das letzte nur richtig ist, solange die eine Spermamasse am 
Ziele, die zweite dagegen noch unterwegs ist, und daB ferner fiir diese 
zweite ein Pumpmechanismus bestimmt existiert, glaube ich gezeigt 
zu haben. 

Davon, da8 das unter Umstanden nicht so rasch geht, wird noch 
die Rede sein. Im Normalfall aber liegt nun der distale Teil des Penis B, 
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und das ist gewi® seltsam, bis zur Spitze im blauen Gebiet, so daB also 
auch sein Kamm darin liegt. In dies Gebiet hinein wird nun die Sperma- 
tophore B allmahlich gedriickt, wahrend der stark gestreckte Endteil 
des Penis A gelbweif8 bleibt und seine Spermatophore ruhig, etwas 
schrag gestellt, dicht iiber der Spitze liegenbleibt. Endlich ist die blaue 
Zone von der Spermatophore B passiert worden, und nun beginnt ein 
neues Stadium, das wichtigste des ganzen Vorganges. 

Das Endstadium, das zur gegenseitigen Ubertragung der Spermato- 
phoren fihrt, ist von PEYER anscheinend nicht so genau in allen Einzel- 
heiten geschildert worden, wie das vorangehende, und ich freue mich, 
da mich die kollegiale Liebenswiirdigkeit des Herrn Pryrr in den 
Stand gesetzt hat, hier einige Erginzungen geben zu kénnen, die mir 
wichtig zu sein scheinen. 

Wie betont, bleibt der erste Penis mit der ersten Spermatophore 
in seinem Endteil wahrend des ganzen Durchpumpens der Spermato- 
phore B vdllig passiv, abgesehen von den Verkiirzungen und Verlange- 
rungen seines lediglich lJeitenden, fast 3/,m langen proximal gelegenen 
Teiles, die gemeinsam mit dem Penis B ausgefiihrt werden. Es besteht 
also fir den Penis A nicht das geringste Bediirfnis, sich seiner Spermato- 
phore zu entledigen, solange die andere noch nicht an ihrem Endort 
angekommen ist. Ist das aber der Fall, so arbeiten plotzlich beide Penes 
gemeinsam in einer Tatigkeit, die auf die Ubertragung der Spermato- 
phoren hinzielt. 

Das beginnt mit der von Preyer geschilderten, ruckweise erfolgenden 
Zusammenziehung der ganzen Penisschlauche, die viel starker ist als 
die vorher ausgetibten periodischen Verkiirzungen, und die auBerdem 
endgiiltig ist. Sie laBt aber zunachst die Gestalt der Penes, abgesehen 
eben von dieser Verkiirzung im ganzen, im wesentlichen unverandert. 

Mittlerweile fangt der kiirzere Penis B an, seine Spermatophore 
durch seine Spitze hindurch aus seinem Lumen hervorzudriicken, und 
dabei macht sie eine Drehung um fast 90° durch. Wie Pryer richtig 
schildert, ist dann einen Moment lang der braunliche Korper der Sperma- 
tophore in der distalen Peniséffnung sichtbar, aber es tritt nun, mit 
einer Geschwindigkeit, die man das erstemal unmdglich in ihren Einzel- 
heiten mit dem Auge verfolgen kann, eine Reihe von Ereignissen ein, 
die mir dadurch zuganglich geworden sind, dafi ich sie erstens 10mal 
gesehen habe, und daB ich sie zweitens in einem Falle durch das Ent- 
gegenkommen der Firma Ballin und Rabe, Halle, kinematographisch 
aufnehmen und — bei einer Ziffer von 64 Aufnahmen pro Sekunde, als 
Zeitlupenaufnahme studieren konnte. 

Das Ergebnis dieser Beobachtungen ist folgendes: Wenn die Penes 
sich in ihren langen Schaften verkiirzt haben, ohne daf ihr distaler 
Teil sich verandert hatte, bleibt also an dem verkiirzten und in die Hohe 
gezogenen Komplex der vereinigten Organe die Situation bestehen, 
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da® der eine Penis langer ist als der andere (gleiche Lange beider kann 
theoretisch natiirlich vorkommen, praktisch wird sie sehr selten sein, 
ein Fall geringen Unterschiedes wird noch zu erwahnen sein), und in 
jedem liegt die Spermatophore nahe der Spitze. Der kiirzere Penis 
(also der, dessen Spermatophore an zweiter Stelle angelangt war) macht 
Druckbewegungen, die die Spermatophore herauspressen sollen. Das 
geschieht verschieden rasch, und daher ist es auch nicht vorherzusagen, 
wie lange das Ubertragungsstadium dauern wird. In dem paradigmati- 
schen Fall begann der Riickzug der Penes 10 Uhr 40 Min. am 1. Oktober. 
Schon 10 Uhr 41 Min. erschien zuerst die Spermatophore A, gleich 
darauf B, so da& in ungeféhr 1 Min. alles erledigt war. Was dabei 
geschicht und kinematographisch untersucht wurde, ist folgendes: 
In dem Augenblick, in dem, unter leichter Drehung nach der Quer- 
richtung hin, die Spermatophore in der distalen Penisdffnung sichtbar 
wird, entfaltet sich momentan der Kamm des gleichen Penis zu einem 
breiten, nach oben konkaven, schliisselférmig tiefen Lappen mit krauser 
Kante, und dieser Lappen schlagt sich rapid um den anderen Penis 
herum. Dabei fangt er die heraustretende eigene Spermatophore auf 
und klebt sie bei der Umfassung des Gegenpenis diesem an der AuBen- 
flache an; an welcher Stelle, wird dadurch entschieden, wie weit der 
langere Penis den kiirzeren tiberragt. 

Sowie dies geschehen ist, oder noch etwas vorher, windet sich der 
andere Penis (A) blitzschnell in die Hohe, vollzieht ebenfalls ungeheuer 
schnell SpermatophorenausstoBung und Ubertragung des Samens auf 
den Gegenpenis, der umschlungen wird, natiirlich im gegenlaufigen 
Sinn wie zuerst A durch B, und nun ziehen sich, ebenfalls auBerordent- 
lich schnell, aber in manchen Fallen in allen Einzelheiten verfolgbar, 
beide Penes zu einem fingerdicken, gerunzelten Schlauch von etwa 10 cm 
Lange zusammen, so schnell, daB es in einem Falle nicht gelang mit 
der Kamera zu folgen, 

Kine eigentliche Umwicklung der Penes in ganzer Lange, wie sie bei 
Limax cinereoniger stattfindet, ist auch in diesem Endstadium nicht 
vorhanden, sondern nur die Spitzen miissen sich in der angegebenen 
Weise zum Austausch der Spermamassen umschlingen, wahrend die 
dick und runzelig gewordenen Schafte auch jetzt noch parallel zuein- 
ander liegen. Zuweilen, nicht immer, lat sich genau sehen, wie die 
ubertragene Spermatophore auBen zwischen den Runzeln des Penis 
klebt, dem sie iibergeben worden war, in Gestalt eines querliegenden 
langlichen, braunlichen Kérpers yon etwa 1 cm Lange. Man sieht dann 
auch, wie sie erstens bei der nun folgenden Hinstiilpung jedes Penis in 
dessen Lumen mit hineingezogen wird, und zweitens, wie sie dann, 
wieder langsgestellt, in dem Lumen des sie nun beherbergenden Penis 
des anderen Individuums eine ahnliche spindelférmige oder weizen- 
kornformige Anschwellung bildet wie vorher im Penis des Tieres, von 
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dem sie stammte, doch weniger auffallend, da der Penisschlauch nicht 
mehr straff gespannt ist. 

Die nun folgende Einrollung der Penes und Trennung der Tiere hat 
PryYeER beschrieben und teilweise abgebildet, sie sind von uns im Film 
aufgenommen worden, unterscheiden sich aber nicht wesentlich von den 
entsprechenden Vorgingen bei Limax cinereoniger. 

Zu erwahnen ware noch, daB in dem beschriebenen Falle 10 Uhr 42 Min. 
die bisher in den spitzen Mantelkapuzen verborgenen Kopfe beider 
Tiere wieder zum Vorschein kommen. Die Fiihler stiilpen sich aus und 
ein, die Mauler beginnen Schleim, der reichlich vorhanden ist, zu lecken. 
10 Uhr 45 Min. begannen die Képfe nach verschiedenen Richtungen 
zu zerren, die Penisbasen wurden in 3cm Lange voneinander gelist, 
10 Uhr 481/, Min. waren beide Penes, stark verkiirzt, frei und nur noch 
durch Schleim verbunden. Die Tiere krochen auseinander, 10 Uhr 52 Min, 
war Penis A 3, B 6 cm lang, 10 Uhr 45 Min. A 4/,, B 21/, em, 10 Uhr 57 Min. 
verschwanden bei A, erst 11 Uhr 24 Min. vollstandig bei B. Das Schleim- 
segel wurde nicht gefressen, wie das PEYER zuweilen sah, und wie Ent- 
sprechendes bei Limax cinereus vorkommt. 

Es sollen nun noch in Kiirze die anderen beobachteten Falle soweit 
besprochen werden, wie sie nennenswerte Abweichungen von dem erst- 
beschriebenen aufweisen. 

Kopulation II (29.9). Die Tiere wurden frith 7/,-Uhr in copula 
aufgefunden, Penislange etwa 6cm lang. Mittags nach 12 Uhr ist die 
erste Spermatophore schon unterwegs, die zweite 13 Uhr 30 Min. 4 cm 
tiefgeriickt. 

Die zweite iiberholt bei etwa 60cm Penislange nahe der blauen 
Zone die erste und riickt rasch bis 8—10 mm von der Spitze vor. 

Die zweite Spermatophore hatte Schwierigkeiten beim Passieren 
der blauen Zone und blieb bei 75 cm Penislinge von 3 Uhr 45 Min. bis 
4 Uhr fest an demselben Ort. Dann kam unter fortwaihrendem sehr 
heftigem Pumpen der blauen Fliissigkeit eine zuerst sehr schwache 
Bewegung zustande, aber erst 16 Uhr 45 Min. trat die Spermatophore 
in die (blaue) Spitze des kiirzeren Penis ein, 

Das war wieder das Signal zur Verktirzung der Penes um etwa 20 cm, 
dann wurde fiir beide Spermatophoren bei groBer Ungleichheit der 
Penislange die Ubertragung, sodann nach der Zusammenziehung der 
Penes an beiden die angeklebte quergestellte braunliche Spermatophore 
gesehen, die eine war auch noch im Lumen spater als Wulst erkennbar, 

Die Einziehung der Penes und die Trennung der Tiere verlief normal, 
16 Uhr 52 Min. begann die Lésung der Kopula und war 16 Uhr 58 Min, 
beendet. 

Kopulation III (30. 9./1. 10.33). Die Tiere hingen abends 19 Uhr 
schon umwunden an einem Stamm, die Penes waren noch nicht sichtbar. 
Das Schleimsegel zeigte deutlich die Anteile der beiden verschieden 
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groBen Partner. Kurz vor 19 Uhr 45 Min. umfaBten sich die Penes. 
221/, Uhr waren sie etwa 4m lang. Frith 6 Uhr 45 Min. waren beide 
Spermatophoren unterwegs, die erste war schon nahe der Spitze, die 
zweite etwas tiber der blauen Zone. Penislange etwa 45 cm, fiir beide 
fast gleich. 8 Uhr 10 Min. lagen die Spermatophoren fast auf gleicher 
Héhe. Grote Lange 9 Uhr etwa 80 cm (Abb. 6). 

9 Uhr 20 Min. Verkiirzung der Penes, 9 Uhr 27 Min. Austausch der 
Spermatophoren. Er ging fiir beide fast gleichzeitig vor sich, brauchte 
nur wenige Sekunden und konnte wegen der Schnelligkeit der Aufein- 
anderfolge nur fiir die eine gut gesehen werden. Alles andere normal, 
9 Uhr 35 Min. Losung. . 

Kopulation IV an denselben Tagen, ebenfalls 19 Uhr im gleichen 
Stadium festgestellt, Ort: Leiste des Kafigs. 221/, Uhr ebenfalls Penes 
4 cm lang. 

Frith 6 Uhr 45 Min. wesentlich langsamerer Verlauf ttber Nacht fest- 
gestellt. Penes erst etwa 15 cm lang. Die Spermatophoren waren nach 
8 Uhr noch weit oben, nahe beieinander, 10 Uhr 10 Min. befand sich die 
erste schon im Endteil, die zweite noch 10 cm itiber der blauen Zone. 
11 Uhr 33 Min. begann die Verkiirzung, 11 Uhr 49 Min. Austausch, 
der langere Penis streckte sich noch einmal, ehe er den ersten umwand 
und seine Spermatophore abgab. Um 12 Uhr waren die Tiere getrennt. 
Maximale Lange der Penis etwa 80 cm. 

Beide Tiere waren sehr groB. Von diesem Paar stammen die Abbil- 
dungen 10a und b. 

Besonderes Interesse bot die Kopulation V, die am 7. 10. im Institut 
an einer Langsleiste des Kafigs stattfand (Abb. 7), und zwar deswegen, 
weil die AusstoBung der ersten abgegebenen Spermatophore Schwierig- 
keiten machte. 

6'/, Uhr friih wurde das Paar aufgefunden. Um 9 Uhr wurde die 
erste, 9 Uhr 25 Min. die zweite Spermatophore sichtbar. Die Penes 
waren bei voller Ausdehnung relativ kurz (unter 75 cm), nach dem Ein- 
treffen beider Spermatophoren im Endteil des zugehérigen Penis war 
das Austreten der Spermatophore aus dem kiirzeren Penis und ihre 
alsbaldige Ubertragung auf den anderen zu erwarten. Es dauert aber 
tiber 1/, Stunde, bis 11 Uhr 45 Min. nach langem Pressen, unter geringer 
Verléngerung und Verkiirzung der Penes schlieBlich der Austritt még- 
lich wurde, worauf.dann sofort der andere, langere Penis durch Ver- 
kiirzung und Abgabe seiner Spermatophore an den anderen reagierte, 
Der eben geschilderte Vorgang konnte kinematographisch aufgenommen 
werden. 

Zusammenfassendes iiber Limax redii. 


Die eben geschilderte Begattung, die in ihren iiberraschenden Einzel- 
heiten zuerst von Rep1, dann durch Peyer und Kuan dargestellt wurde, 
und deren Verlauf sehr klar und iibersichtlich ist, kann in keiner Weise 
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zu Limax cinereoniger gehoren. Sie ist aber offenbar auch sehr verschieden 
von der, wie sie fiir Limax cinereus beschrieben wurde. Es sei nur an 
den Schleimfaden erinnert, an dem bei dieser Art diese Tiere hangen, 
und die ,,Lampenschirmform“‘ der ausgestreckten und in ihren Kiammen 
entfalteten Penes. Die Charakteristika der Begattung bei unserer Art 
hat PEYER schon gut zusammengefaBt; in Kiirze waren die lange Dauer 
der Kopulation, die enorme Lange der Penes, die langsame Wanderung 
der deutlich geformten Spermatophoren und der spate und rapid ein- 
setzende Modus ihrer Ubertragung, die Ansammlung der blauen Fliissig- 
keit in einer bestimmten Zone der wie ein einheitliches Organ wirkenden 
Penes, der Pumpmechanismus zum Durchschleusen der zweiten Sperma- 
tophore durch die ,,blaue Zone“, die eigenartige Form der Kamme, 
die Parallellagerung der langen Penisschlauche und ihre erhebliche 
keulenformige Verdickung und Erweiterung gegen die Spitze hin neben 
manchen unbedeutenderen Unterschieden zu nennen. 

Fragt man sich nach dem Sinn dieser von allem bekannten so stark 
abweichenden Begattungsweise, die gegeniiber den gewi8 schon sehr 
bemerkenswerten Typen von Limax cinereus und cinereoniger einen in 
ganz anderer Richtung spezialisierten Sonderfall darstellt, so wird man 
eine den Menschen befriedigende Antwort kaum finden. Die Frage nach 
der Bedeutung der verschiedenen Typen, die in dieser Studie beschrieben 
wurde, soll spater erdrtert, und sie sollen dann vergleichend betrachtet 
werden. 

Hier sollen aber einige Fragen besprochen werden, die sich fiir jeden 
denkenden Beschauer an die Betrachtung der seltsamen Vorgange kniipfen 
miissen, die zusammen die Begattungshandlung bei Limax redii darstellen. 

DaB die enorme Lange der den Kérper 4—5mal tibertreffenden Penis- 
schlauche irgendwie durch Zuchtwahl nicht erklart werden kann, liegt 
wohl auf der Hand, und wir miissen die Tatsache unerklart hinnehmen. 
Von groBer Besonderheit aber sind die Ereignisse, die sich in biologischer 
Hinsicht an und in diesen Penes abspielen, wenn erst die Spermatophoren 
nahe ihrem Ziel angelangt sind. 

Es ist gewiB merkwiirdig, daf die erste an die eine Penisspitze gelangte 
Spermatophore dort und von dort aus keinerlei Reaktion des Organismus 
auslost, daB vielmehr nicht die leisesten Anstalten getroffen werden zur 
AusstoBung der Spermatophore und zu ihrer Abgabe an den Gegenpenis, 
daB aber eine solche Reaktion sofort eintritt, wenn die zweite Spermato- 
phore an Ort und Stelle angekommen ist. Es ist schon nicht recht 
verstandlich, daB die blaue (Blut-?)Flissigkeit in den beiden Penes 
sich in gleicher Hohe halt, und dai demgemaf vom einen Penis andere 
Teil in der blauen Zone liegen als vom anderen, ferner, weshalb die 
erste Spermatophore ungehemmt und kontinuierlich durch den Penis 
bis zu seiner Spitze hindurchgleitet und die zweite durch den Engpal 
iiber der blauen Zone miihsam hindurchgepumpt werden mu, obwohl 
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die anatomischen Verhiltnisse doch fiir beide Penes vollkommen gleich 
zu liegen scheinen. Die einzige Erklarungsmdglichkeit scheint mir 
allenfalls darin gegeben zu sein, daB der durch die an seiner Spitze 
befindliche Spermatophore belastete Endabschnitt des Penis A einen so 
starken Zug durch seine Schwere ausiibte, daB dadurch die beiden Penes 
stirker gestreckt und verengt wiirden, so da nun die Spermatophore B 
Schwierigkeiten beim Weiterriicken begegnete. Wenn nun die beiden 
Organismen A und B infolge zufalliger zeitlicher Differenzen im Wander- 
tempo der Spermatophoren sich verschieden verhalten und diese Ver- 
schiedenheit des Verhaltens beibehalten, bis der relative Standort der 
Spermatophoren (zur Penisspitze) gleich geworden ist, so arbeiten beide 
wieder konform, sobald dieser Zeitpunkt eingetreten ist und wenn auch 
diese Zusammenarbeit deshalb zeitlich nicht véllig einheitlich stattfinden 
kann, weil die Penislingen bei einem Paare verschieden zu sein pflegen, 
so verlaufen doch die beiderseitigen Prozesse der Abgabe und Uber- 
nahme der Spermatophoren gewissermafen so gleichzeitig, wie es tech- 
nisch moglich ist. DaB der Austauschort der Samenmassen so weit vom 
Korper entfernt ist, wie es bei einer Penislinge von 70—80 cm doch der 
Fall ist, und daB dann plétzlich, um die Aufnahme des Spermas in den 
Genitalapparat und schlieBlich in das Receptaculum zu erméglichen, 
eine rapide Verktirzung des gesamten doppelten Penisapparates not- 
wendig wird, erscheint im menschlichen Sinne ,,unpraktisch“‘, zumal 
wir von anderen Arten her wissen (cinereoniger, cinereus), daB bei einer 
Penislange von 10 cm und weniger dasselbe Ergebnis bei gleicher hangender 
Haltung des Paares ebenfalls erreicht werden kann, Ein Vorteil fiir die 
Art kann kaum darin gesehen werden, daB die Tiere viele Stunden hilflos 
mit ihren weithin leuchtenden Penisschlauchen frei hingen. Man kann 
aber wohl den SchluB aus diesen Tatsachen ziehen, daB sie in ihrer 
Heimat sehr wenig oder keine Feinde haben. 

DaB der Retractor des Penis, sowie dessen Nerven die extreme Deh- 
nung ertragen, der sie stundenlang in immer héherem Mae ausgesetzt 
sind und dennoch reaktionsfihig bleiben, gehért auch zu den Dingen, 
die das Verstaindnis der Vorginge erschweren, 

Es wire von Interesse, noch andere, bisher nur anatomisch unter- 
suchte Formen der Gattung Limax mit sehr langem Penis (SmmRoTH 
1908—28), wie Limax graecus, sexualbiologisch kennenzulernen. Die drei 
bekanntgewordenen Arten der Gruppe Limaz cinereoniger zeigen schon 
so viele Abweichungen untereinander, daB noch viele Uberraschungen 
moglich sind. 


Vergleichende Betrachtungen tiber die Begattung in der Gruppe 
Limasx cinereoniger-maximus. 
Die in den vorstehenden Zeilen gegebene Ubersicht hat gezeigt. 
dafs in der bekanntesten Gruppe der Gattung Lima, zu der unsere groBe 
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Egelschnecke (Limax cinereoniger Wotr) gehért, drei bisher in der 
Begattung beobachtete Arten (auBer der genannten noch Limaz cinereus 
ListER und redii n. sp.) sich in biologischer Beziehung so verschieden 
verhalten, wie es nach dem morphologischen Befund kaum erwartet 
werden konnte. 

Die Beobachtungen lehren, wie die Linge des ruhenden Penis, die 
fiir die beiden einheimischen Arten (StmmrorH 1885, 1928; HorrMaNnN 
1924) als Unterscheidungsmerkmal benutzt zu werden pflegt, noch 
keinen sicheren SchluB zulaBt auf die des ausgestiilpten Organes. Ferner 
diirfte die Form des bei der Sameniibertragung vollentfalteten Kammes 
sich auch nicht wohl aus der des im Penislumen liegenden zusammen- 
gefalteten Organes erschlieBen lassen. 


Wir finden als Gemeinsames im Verhalten der 3 Arten das Herab- 
hangen der Tiere in spiraliger Umwindung und das mehr oder weniger, 
am deutlichsten bei Limax cinereoniger, ausgesprochene gegenseitige 
Umwickeln der gleichfalls herabhangenden Penisschlauche. Es ist klar, 
daB eine derartige Begattungsform nur da méglich ist, wo der Standort 
des Tieres erhdhte Gegenstande enthalt, an denen ein solches Aufhangen 
moglich ist. In erster Linie kommen Baume in Frage, und es kann 
keinem Zweifel unterliegen, daB fiir Limax cinereoniger und redii die 
Begattung an Baumen (Stammen, Asten) das Normale ist. Da& Limax 
cinereoniger, um seinen Penis zu entfalten, viel weniger hoch kriechen 
mu8 als sein stideuropadischer Verwandter, ergibt sich aus der Lange des 
Begattungsorganes. 

Limazx cinereus lebt bei uns vor allem in Kellern, auch (in Stiddeutsch- 
land) in Garten, in Frankreich und England scheint er die gleichen 
Ortlichkeiten zu bewohnen, unter anderem auch Gewachshauser. Er ist 
also bei uns Kulturfolger und ebenso wie Gefangene der beiden anderen 
Arten sich im Terrarium mit Glaswanden, Holzleisten und Drahtgittern 
an Stelle von Baumen als Anheftungsort begniigen, so wird naturgemaB 
von dieser Art die Paarung haufig an Mauern, Kellerwainden usw. voll- 
zogen. Es ist aber anzunehmen, da auch fiir sie Baume der urspriing- 
liche Paarungsort und die Ursache fiir die Annahme der typischen 
Begattungsstellung waren, wie bei den anderen beiden Arten. 

Die Unterschiede, die sich zwischen den 3 Arten finden, machen sich 
in sehr verschiedenen Punkten geltend. 

Das Vorspiel besteht iiberall in der Verfolgung, Kreisbildung und 
dem Einriicken in den Kreis, wie bei anderen Limax-Arten auch, Es 
folgt die spiralige Umschlingung der Korper, und nun beginnen die 
Unterschiede, sich sich zundichst in der Form der Aufhdngung aubern. 

1. Limax cinereoniger produziert kein nennenswertes Schleimband, 
Limaxz redii ein dreieckiges ,,Schleimsegel‘‘ (PEYER), Limax cinereus 
hangt an langem Schleimfaden. 
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2. Die Ausstiilpung der Penes erfolgt bei Limax cinereoniger ganz 
entsprechend wie bei Limax flavus und marginatus explosionsartig rasch, 
sobald die Peniswurzeln sich (nach der Umschlingung der Tiere) bertthrt 
haben; bei Limax cinereus treten die Penes erst aus, wenn die Tiere am 
Schleimfaden umwunden hiangen; bei Limax redii sehr langsam ebenfalls 
nach der Umwindung der Korper. 

3. Die Lénge der Penisschliuche ist verschieden und ihr Maximum 
wird in verschiedener Zeitdauer erreicht. 

a) Limax cinereoniger stiilpt den langen, etwa kleinfingerdicken zylin- 
drischen Penis in wenigen Sekunden in voller Lange (gewickelt etwa 
7—8 cm) aus, in einer gleich darauf folgenden zweiten Etappe werden 
die langen Kamme entfaltet, es folgt der Spermatausch und die Lésung, 
die den langsten Teil der Vereinigung bilden. Gesamtdauer etwa 30 
(bis 45) Min. 

b) Limax cinereus weist zeitlich abnliche Verhaltnisse auf, die Penes 
sind kiirzer, die Kamme breiter, die Penisbasen bleiben als gabelbildende 
Stiele frei. 

c) Limax redit entfaltet die Penes in 12 (16,19; PryER) Stunden, 
nur sehr selten in kiirzerer Zeit zu voller Lange (bis 85, gewohnlich 75 
bis 82 cm). 

4. Das Sperma ist bei Limax redii fester geformt (braunliche, weizen- 
kornahnliche unvollkommene Spermatophore) als bei Limazx cinereoniger. 

5. Uber die Wanderung des Spermas im Penis hat sich schon PEYER 
in einer Diskussion mit Fischer emgehend geduBert. Die sehr langsam 
und bei der groBen Lange der Penes sehr tibersichtlich verlaufende Begat- 
tung von Limax redii zeigt hier klar von Phase zu Phase das Schicksal 
des Samenpaketes bis zur Aufnahme in den Penis des Partners. Die 
Wanderung beginnt bei etwa 25 ccm Penislinge, die standig rasch zu- 
nimmt, der zu durchlaufende Weg ist also sehr lang und wird immer 
noch langer. Durch ihn gleiten die Spermatophoren, die zweite unter 
Druckwirkung der blauen Fliissigkeit im distalen Teil des Penis. 

Viel schwerer ist es, bei den Arten mit kurzem, rapid entfaltetem 
Penis den Weg des Spermas zu verfolgen, wie das fiir Limax cinereoniger 
vor allem Fiscuer getan hat. Er nimmt an, da die im Grunde des Penis 
(in der Ruhe) liegende Spermamasse synchron mit der Umstiilpung 
des Penis gleich bis zu dessen Spitze mitgerissen wird und dann unmittel- 
bar darauf von dem eigenen Kamm ergriffen und auf den Penis des Part- 
ners tibertragen wird. PryER weist mit Recht darauf hin, da an kon- 
serviertem Material die Frage, ob erst der Penis ausgestiilpt wird, und 
dann das Sperma (in diesem Fall natiirlich sehr rasch) vorriickt, oder ob 
der FiscuEersche Modus befolgt werde, kaum zu entscheiden sei. 

Nach Beobachtungen am Lebenden méchte ich annehmen, daB, 
éhnlich wie ich es bei Lima flavus (8.414) sicher beobachten konnte, 
erst der Penis gestreckt und dann das Sperma durch ihn beférdert wird. 
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Dann wiirde zwischen Limazx cinereoniger und redii in diesem Punkt 
nur ein quantitativer, aber kein prinzipieller Unterschied bestehen. 

6. Das von FiscHER und PryeEr anatomisch untersuchte Verhalten 
der Kadmme bei der Spermaiibertragung ist wohl zweifellos bei allen 
3 Arten zwar im Anblick recht verschieden, aber in der Wirkung gleich. 

7. Auch die Lésung der Kopula ist prinzipiell bei den 3 Arten gleich; 
nur mu8 sie natiirlich in Hinzelheiten da abweichend vor sich gehen, 
wo die Tiere nicht an einem festen Objekt, sondern frei an einem Schleim- 
faden hangen. 

So zeigen die 3 groBen besprochenen Limax-Arten sehr bemerkenswerte 
Abweichungen unter sich von einem Schema, das wohl sicher durch das 
Leben zwischen Baumen hervorgerufen und erméglicht worden ist; in 
einer baumlosen Steppe wire ja eine derartige Begattungsform unmdglich. 


Vergleichende Betrachtung iiber die Begattung aller besprochenen 
Limacidenformen; Ergebnisse der Untersuchung. 


1. Wenn wir die besprochenen 3 Gruppen von Limaciden nun im 
ganzen vergleichend betrachten, so wird zuerst die Frage aufzuwerfen 


Abb. 11. Arion empiricorumin copula. Mit Genehmigung von Herrn HK. LUCKERT, Stuttgart. 


sein, ob und wo sich bei anderen Nacktschnecken Kopulationstypen 
finden, die sich mit dem der Limaciden vergleichen lassen. 


a) Hier wird zunichst wieder einmal festgestellt werden miissen, dai Arion, 
dessen Begattung bei unserer gréSten Art oft beobachtet und geschildert worden 
ist (vgl. Abb. 11, die ich Herrn Evcen Lucksrt in Stuttgart verdanke), am besten 
durch Kiinxet (1910), in seiner Begattungsweise prinzipiell von allem hier Bespro- 
chenen abweicht. 

Bei oberflachlicher Betrachtung hat die ganze Situation der Begattung bei 
Arion empiricorum und z. B. Limax flavus (Abb. 2, 8. 415) eine gewisse Habitus- 
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ahnlichkeit. Und doch sind die Vorgange fundamental verschieden, ebenso wie 
die Morphologie der Genitalien, und wenn wir auch bei Arion als Vorspiel die 
typische Verfolgung und Kreisbildung finden, die hier mehr Sinn zu haben scheint, 
da die Tiere sich, erst eines das andere, dann beide gegenseitig an der Schwanz- 
driise lecken, die bei Limax bekanntlich fehlt. 

Ich habe die Begattung von Arion empiricorum sehr oft und an vielen Orten, 
gegen Abend und in den Vormittagsstunden nach Regen, gesehen, die der kleineren, 
Arten, wie Arion subfuscus, an meinen Gefangenen nie, obwohl die sehr gemeine 
Art mir in Menge zur Verfiigung stand. Srmrotu bildet Arion lusitanicus in copula 
ab, das Bild unterscheidet sich kaum von der des Arion empiricorum. 

Wahrend der eigentlichen Begattung ist die Stellung der Partner sehr ahnlich 
wie bei Limax marginatus und, abgesehen von der fiir diese Art hervorgehobenen 
Asymmetrie in der Anordnung der Partner, auch bei Limax flavus. Auch scheint 
das, was aus den Genitalporen hervorgestiilpt wird, bei beiden Gruppen sehr ahnlich 
zu sein, aber hier tauscht der Augenschein und in Wirklichkeit handelt es sich um 
prinzipiell ganz verschiedene Dinge; denn wahrend die auf Abb. 11 sichtbaren 
ausgestiilpten weiBblaulichen Massen, die erstaunliche GréBe erreichen, nur die 
Atrien darstellen, der kleine, als Penis fungierende Endteil des Vas deferens (der 
Epiphallus) allenfalls bei der Lésung der Kopula sichtbar ist, handelt es sich, wie 
berichtet, bei den in Arion-Stellung sich begattenden Limaxz-Formen um die Penes 
in dem angegebenen Sinn, da8B es sich morphologisch um, die Penisscheide, physio- 
logisch um ein Organ handelt, das Sperma iibertragt und vom Partner empfangt. 

Ferner ist der Verlauf in beiden Fallen ganz anders: Bei Arion werden die Atrien 
erst ausgestilpt, wenn die Geschlechtséffnungen, véllig verdeckt, eng aneinander- 
gepreBt sind und dann andert sich wahrend mehr als 1 Stunde nichts; nach dem 
Ablaut dieser Zeit schrumpfen die Atrien wieder und in jeder weiblichen Offnung 
steckt die bekannte hornférmige Spermatophore (der Capreolus), die hier eine 
solche im echten Sinne des Wortes darstellt. Der abweichende Modus bei den 
Inmaz-Arten ist hinreichend geschildert worden. 

b) Eine andere Gattung dagegen gibt deutliche Vergleichspunkte mit dem Ver- 
halten von Limax. Es ist die durch KUNKELs (1929, 1933) Untersuchungen sexual- 
biologisch bekanntgewordene Gattung Vitrina, die ja eigentlich eine Halbnackt- 
schnecke darstellt. Bei V. brevis geschieht die Ubertragung des Spermaballens 
auBerhalb der weiblichen Genitalien, also prinzipiell Aahnlich wie bei Limaz, aber 
der gebende und empfangende Apparat ist weiter differenziert, so da8 der Penis 
nicht dem des Partners das Sperma itibergibt, d. h.auBen anklebt, sondern einem be- 
sonderen Begattungs-Arm, der sich mit Hilfe eines terminalen Saugnapfes an den 
Korper des Partners ansaugt, und der dann seinerseits vom Penis umklammert 
wird. Nach 45—60 Min. wird ein Spermaballen am Begattungsarm des Partners 
angeheftet und von ihm bei seiner Umstiilpung mitgenommen, wie bei Limax 
von dem Penis selbst }. 

So kann man wohl sagen, da sich durch die Physiologie der Kopulation 
Vitrina elongata als mit Limax in einer Reihe liegend erweisen. 


c) Es wird sich die Frage erheben miissen, welche Begattungsweise beiden 
Limaciden wir als die urspriingliche betrachten kénnen. Ich zweifle 
nicht daran, da} die Begattung am Boden bei den Formen mir kurzem 
Penis die primitivere ist, schon nach Analogie mit der anderer Schnecken, 
wobei es weniger wichtig ist, ob durch die Anwesenheit und das Spiel 
von Reizkérpern ein differenziertes Vorspiel (Agriolimax ) zaustande 


* Auf KUNKELS schéne Beobachtungen an Vitrina elongata (1933) wird im 
zweiten Teil dieser Studie einzugehen sein. Anm. w. d. Korr. 
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kommt. Da8B die Begattung an Baumen noch nicht die Umwicklung 
der Tiere (und der Penes) im Herabhangen zur Folge zu haben braucht, 
lehrt die baumbewohnende Form Limax marginatus, daB andererseits 
die Umwicklung der Kérper auch am Boden erfolgen kann, Agriolimaz. 

Innerhalb der Gruppe cinereoniger-maximus wird eine soweit speziali- 
sierte Form wie Limax redii eine spite Differenzierung darstellen. Es 
wird schwer sein, andere als orthogenetische, jedenfalls rein endogene 
Hinfliisse als maBgebend fiir die morphologischen und_biologischen 
Besonderheiten dieser Art anzunehmen; durch irgendwelche exogene 
Faktoren wird man die geradezu phantastisch anmutenden Vorgange 
nicht erklaren kénnen. So wie ich bei meinen Untersuchungen iiber die 
Sexualvorgange bei den Spinnen zu dem Ergebnis gekommen bin, dai 
zwar naturgema8 die allgemeine Lebensweise auf den Verlauf der Sexual- 
behandlungen nicht einfluBlos bleiben kann, da aber die vielen Ab- 
wandlungen des Grundschemas sich groBenteils nicht aus solchen Ein- 
fliissen erklaren lassen, so finde ich hier dasselbe, aber zum Teil eben bei 
den groBen Arten, in noch héherem MaBe; denn es bleibt zu bedenken, 
daB, auBerhalb der Begattungszeit, uns Limax cinereoniger sehr viel hautiger 
am. Boden begegnet als an Baumen und daB er seine Nahrung dort sucht. 
Man kann also schwer verstehen, weshalb die Begattung so spezialisiert 
ist, daB sie am Boden wohl unmoglich ist. KUNKELs gefangene Tiere, 
die in copula am Boden des KAafigs gefunden wurden, kénnen (und werden 
meines Erachtens) in Begattung herabgefallen sein. Wenigstens kann 
ich mir eine Hinleitung dieser Kopula am Boden nach meinen Erfahrungen 
nicht vorstellen. 

Ks bleibt die Moglichkeit, die von Kew (1901) ausgesprochen wurde, 
daB die Limax-Formen urspriinglich Baumbewohner waren, die sekundar 
zum Boden gewandert sind und ihren Kopulationsmodus beibehalten 
hatten. Dann miiBten sie ihn in manchen Fallen allerdings spater in 
iiberraschender Weise ausgebaut haben. Ich glaube nicht, dal diese 
Theorie sehr plausibel ist. 

d) Preyer war der begreiflichen Meinung, da es sich bei der von 
ihm untersuchten Limaz-Art um eine Variante von Limax cinereoniger 
handle, die einen anderen Kopulationsmodus pflege als den haufigeren, 
der nach dem oben Gesagten wieder in zwei zu spalten ist. Er neigt zu 
der Annahme, der Aufenthalt im Tessiner Bosco habe die biologische 
Variante verursacht. Da8 das letzte méglich ist, gebe ich gern zu, aber 
es handelt sich eben um verschiedene Arten. Ich bin der Meinung, daf 
nichts besser als eine Analyse der Kopulation verschiedener Limax-Arten 
zeigen kann, wie oft morphologisch schwer unterscheidbare Arten sich 
beim ersten Anblick der Kopulation sofort als verschieden herausstellen. 
Fiir Spinnen glaube ich Ahnliches gezeigt zu haben. 

Somit erhalt meine oft vertretene Auffassung, daB biologische, 
zumal sexualbiologische Beobachtungen das Bild erginzen miissen, das 
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wir uns von einer Art zu machen imstande sind, und daB der taxonomische 
Wert solcher Beobachtungen héher ist, als im allgemeinen unter den 
Zoologen angenommen wird, eine neue Bestatigung. 

e) StmrorH (1928) hat den Satz aufgestellt, der Penis der Pulmonaten 
sei kein morphologischer, sondern ein rein physiologischer Begriff (S. 629). 
Uber die morphologischeUneinheitlichkeit dessen, was unter diesem gemein- 
samen Namen zusammengefa8t wird, kann kein Zweifel bestehen: daB aber 
auch von physiologischer Hinheitlichkeit keine Rede sein kann, beweist die 
Art der Sameniibertragung bei Vitrina und den besprochenen Limaciden. 

Ist somit weder in morphologischer noch in biologischer Hinsicht 
eine klare Definition des Begriffes Penis bei den Landpulmonaten méglich, 
so mu man sich nach dem Tertium comparationis fragen, das fiir die 
Terminologie maBgebend war. Dies scheint mir in der Hauptsache 
doch auf morphologischem Gebiet zu liegen, insofern, als das distale, 
umstiilpbare Ende des Vas deferens in der grofen Mehrzahl der Falle 
als Penis bezeichnet wird. Nur wenn man diesen morphologischen 
Gesichtspunkt anwendet, versteht man, warum die Begattungsschlauche 
von Limax als ,,Penes bezeichnet werden, die doch im physiologischen 
Sinne wegen der Besonderheit ihrer Funktionsweise besser mit dem 
neutraleren Namen ,,Begattungsschliuche*‘ zu benennen waren. 

f) SchlieBlich noch ein Wort tiber die Liicken dieser Befunde. Von 
besonderem Interesse miiBte es sein, die Begattung des kleinen, im 
Herbst bei uns in Nadelwaldern so haufigen Limax tenellus kennenzu- 
lernen, da er einen kurzen, aber mit Kamm versehenen Penis besitzt. 
Meine Kolonien dieser Species haben mich nie eine Kopulation sehen 
lassen; ich hoffe, im Herbst dieses Jahres gliicklicher zu sein, und daB 
die mir brieflich angekiindigte Darstellung von KtNnKEt itiber diesen 
Gegenstand bald erscheinen wird. 

Amalia marginata Drap. habe ich in Gefangenschaft in vielen Exem- 
plaren aus Thiiringen und dem Tessin gehalten und halte sie noch. Eben- 
sowenig wie andere Beobachter habe ich je eine Kopula sehen kénnen; 
nur einmal glaube ich ein Paar post copulam angetroffen zu haben. 
Ks kann kein Zweifel sein, da8 hier ein anderer Kopulationsmodus mit 
Ubertragung einer echten Spermatophore statthaben muB ; wie er beschaf- 
fen ist, entzieht sich unserer-Kenntnis. 

Im Marz 1933 verschaffte mir Herr Kollege F. Scammpr Material 
der mediterranen Amalia gagates DRap. von den Balearen. Aus dem 
Ki gezogene, sehr rasch gewachsene Tiere werden hoffentlich noch in 
diesem Jahre kopulieren. 

Endlich ware Bielzia coerulans (Limacopsis, Limax schwabi) aus 
den Karpathen dringend zu untersuchen wegen der abweichenden 
Morphologie des Genitalapparates!. 


* Die sehr abweichende Kopulation wurde wiederholt im Sommer 1933 be- 
obachtet. Anm. w. d. Korr. 


Zur Kopulation der Limaciden. I. 449 


Damit ware fiir die mitteleuropaischen Formen wohl das zunachst 
zu erledigende Programm gegeben. Sodann ware die Beobachtung 
anderer auslindischer (griechischer, armenischer) Limax-Formen  er- 
wiinscht. 

Es wird vor allem zu entscheiden sein, wieweit der fiir Limax und 
Agriolimax trotz zuweilen sehr weitgehender Modifikationen bestehende 
sexualbiologische Typus, der ja bei Vitrina Anklange findet, sich in den 
Kopulationsvorgangen anderer Limacidengattungen wiedererkennen lieRe. 
Es kénnten so Anhaltspunkte gewonnen werden fiir die nahere, weitere 
oder sehr geringe Verwandtschaft der Nacktschnecken, die wir als 
Iimaciden zusammenzufassen pflegen, die vielleicht aber aus verschie- 
denen Wurzeln stammen, sowohl untereinander wie auch mit benach- 
barten Gruppen. Nur so wird man spiter vielleicht einmal der Gruppe 
der so abweichenden Kopulationsvorginge, wie sie hier beschrieben 
wurden, in vergleichend biologischer Hinsicht ihre richtige Stellung 
zuweisen k6nnen. 
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Nachtrag wiihrend der Korrektur. 


Wie Herr Studienrat EaRMANN bei einer Besichtigung meiner 
Zuchten festgestellt hat, ist die als Agriolimax laevis beschriebene 
Art A. (Deroceras) agrestis L., wahrend es sich bei der unter 
A. agrestis L. angefiihrten mit gro8er Wahrscheinlichkeit um <A. reti- 
culatus Miu. handelt. Genaueres soll in der II. Mitteilung aus- 
gefiihrt werden. 


Halle, 26. August 1933. 


_ (Aus dem 1-Zoologischen und tierphysiologischen Institut der Universitat Wien.) 


UBER DEN ZUSAMMENHANG ZWISCHEN DER LEBENSWEISE 
EINIGER LANDPULMONATEN UND DEREN SUBEPITHELIALEN 
DRUSEN. 


Von 
Karu MaAzeK-FIaLia. 


Mit- 9 Textabbildungen. 


(Eingegangen am 1. Juni 1933.) 
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1. Geschichtliches und Problemstellung. 


Die driisige Natur der Haut der Landpulmonaten wurde schon von SWAMMERDAM 
im Jahre 1737 erkannt. Seither untersuchten zahlreiche Forscher die Driisen der 
Schnecken. Es seien genannt Gray (1837), MecKxen (1846), SrEBoLpD (1848), 
Semper (1857), StvrotH (1876, 1909), Luypie (1876), PLATE (1898), BecK (1912), 
Marruses (1914), Wittz (1915), Herrs (1922), Zinn (1924), Prenant (1924), Rora 


(1929) und BarKeEr (1932). 
Bisher ist, soweit-ich beurteilen kann, Hmrrs der einzige, der aus seinen Ergeb- 


nissen biologische Folgerungen zieht. 

Meine Aufgabe besteht nun darin, die Funktion der Driisen im Leben 
der Tiere zu erklaren und die Zusammenhdnge der Lebensweise der Land- 
gastropoden mit der Ausbildung der Driisen zu erkennen. Ich will die 
Untersuchungen Herrs’, die kein vollstandiges Bild geben, zu erweitern 
versuchen. 

Die SchluBworte seiner Schrift sollen meine Arbeit einleiten: 

,,Der lebende Organismus aber ist kein starres, unwandelbares Gebilde 
im Sinne der alten Konstanztheorie, sondern, wie schon CH. DARWIN 
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betonte, gleichsam eine plastische Masse, die von der lebenden und leblosen 
Umwelt erst zu dem geformt wird, als was der Organismus uns entgegen- 
tritt, als ein kleines, doch wohlgefiigtes Glied in der groBen Einheit des 
Naturganzen.‘ 


2. Zur Biologie und Okologie der beriicksichtigten Schneckenarten. 


Um Mifverstaindnisse zu vermeiden, ist es nétig, einige immer wieder- 
kehrende Begriffe vorerst zu erlautern. 

1. Als ,,aktive‘‘ Lebensperiode wird jene bezeichnet, in der die Tiere 
der Nahrungsaufnahme, Begattung und Eiablage nachgehen, als , passive”, 
die Zeit der vollkommenen Zuriickgezogenheit und des Ausharrens in 
einer bestimmten Ruhestellung. 

2. Unter ,,Deckung“ versteht man den von Pflanzen, Steinen, Erde 
gewahrleisteten Schutz gegen Umweltfaktoren. 


Succinea putris LINNE 


ist eine amphibisch lebende Schnecke, die sich oft in zuriickgehenden Gewassern 
unter die verbleibenden Limnaeen mischt oder auf Wasserpflanzen iiber dem Wasser 


Abb. 1. Vitrina elongata, IHERING. Der Mantel tiberragt den vorderen Teil des Gehauses. 


herumkriecht. Ihr Gehaéuse ahnelt dem einer Wasserschnecke. Das Tier ist im 
Verhaltnis zum Gehiuse sehr groB. Dieses vermag aber trotzdem ihm einen gewissen 
Schutz zu gewahren und ihm zu erméglichen, auch auBerhalb des Wassers langere 
Zeit zu verweilen, sei es in zuriickgezogener Stellung oder frei kriechend. Swccinea 
putris kriecht oft sogar bei Sonnenschein ohne Deckung frei umher, wobei die 
Unterlage meist einen gewissen Feuchtigkeitsgrad aufweist. 


Vitrina elongata THERING 


ist eine Art, die den Sommer iiber ihre Entwicklung in feuchtnasser Erde durch- 
macht. Die Schnecke erscheint erst im Spatherbst an der Oberflache und dann 
nur bei ausgesprochen kiihlem, nassem Wetter. Sie stirbt mit dem Aufhéren der 
feuchten Witterung im Friihling, nach der Eiablage. Auf der Nahrungssuche nach 
kleinen Wiirmern bevorzugt sie das feuchte, faulende Laub als Kriechunterlage, 
Im Winter findet man sie 6fters auf dem Schnee kriechend. 

Das Gehause dieser Schnecke ist gelblich-durchsichtig und kennzeichnet sie 
sofort als eine verborgen und in groer Feuchtigkeit lebende Schnecke. Das Tier 
kann sich nie in sein Gehause vollstandig zuriickziehen, denn dieses bedeckt blo& 
den verhaltnismaBig kleinen Eingeweidesack. Vorn wird das 4mm lange Gehause 
vom Mantel iiberragt und auch teilweise- von ihm bedeckt (Abb. 1). Die Farbe 
des Tieres selbst ist schwarzgrau. 
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Helix pomatia Linné 


ist eine Schnecke, die man an den verschiedensten Ortlichkeiten treffen kann, 
sowohl im Wald als auch im offenen Gelande, wo sie aber Deckung, d. h. Schutz 
gegen Trockenheit zwischen Steinen und unter Pflanzen sucht. Sie verbringt 
ihre passive Periode im Winter in der Erde und verschlieBt zu dieser Zeit die 
Gehausemiindung mit einem starken Kalkdeckel, dem nach Innen zu mehrere 
VerschluBhaute folgen kénnen. 


Helix aspersa F&RUSSAC 


ist eine in ihrer Hauptverbreitung siideuropaische Schnecke. Sie steht in ihrer 
Lebensweise, wie auch in anatomischer Hinsicht, Helix pomatia sehr nahe, 
zeigt aber ein ausgepragteres Warmebediirinis. 


Zebrina detrita MULLER 


ist an warmtrockene Orte gebunden. Sie verlangt aber wahrend groBer Hitze 
gute Deckung. Nie iiberdauert sie, an Pflanzen festgeklebt, die Trockenheit. Bei 


Abb. 2. Helicella obvia, HARTM. Diaphragmabildung; rechts vordere 4uBere Schale ganz 
entfernt. 


Einsetzen warmer und trockener Witterung sucht sie sofort das Versteck auf und 
zieht sich, wenn méglich, in den Boden zuriick. Trotzdem begibt sie sich nie an 
feuchte Ortlichkeiten. Sie bevorzugt die Warme des Bodens, nie aber die Hitze 
der direkten Sonnenbestrahlung. 


Jaminia tridens MtuuER, Helicella striata MtLunr, Helicella obvia 
HARTMANN. 


Zur genaueren Untersuchung dieser drei xerophilen Schneckenarten wahlte 
ich ein Gebiet, das durch seine Trockenheit bekannt ist, und aus diesem Grunde 
nur besonders angepaBten Schnecken eine Lebensméglichkeit bietet. 

Es handelt sich um das Ostufer des Neusiedler Sees, eines Steppensees, 60 km 
im Siidosten Wiens. Die stattliche Wasserflaiche, etwa 400 qkm, liegt eingebettet 
in einer weiten Ebene. Nur sein Westufer wird von einer Hiigelkette begrenzt, 
im Nordwesten trennt ihn das Leithagebirge vom Wiener Becken. Sein Ostufer 
aber ist beinahe eben, eine weite Grassteppe. Infolge der geringen Niederschlags- 
menge (600 mm im Jahr), die diesem Gebiete eigen ist, herrscht in den Sommer- 
monaten, neben oft starker. Hitze, eine groBe Bodentrockenheit. Auffallend sind 
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die groBen Temperaturunterschiede zwischen Tag und Nacht. Nach Messungen, 
die im Jahre 1932 einige Male langere Zeit bei Illmitz durchgefiihrt wurden, betrugen 


Abb. 3. Helicella striata, MULLER. 
Trockenschlaf, nahe am Hrdboden 
im Robinienwaldchen. 


diese im Mai durchschnittlich 16°: Mini- 
mum nachts 4°, Maximum tagsiiber 25°. 
In den Hochsommermonaten ergaben sich 
ahnliche Verhaltnisse mit einem Tempe- 
raturunterschied von durchschnittlich 20° C 
und den Extremwerten 6,3° Nachttempe- 
ratur und 29,4° Tagestemperatur, einem 
Unterschied, der sogar die gewaltigen Tem- 
peraturunterschiede, die in gewissen Teilen 
Afrikas vorherrschen, noch ibertrifft, wo 
die Extremwerte um 28° bei Tag und 6° 
bei Nacht legen. 


Diese klimatischen Verhaltnisse machen 
es leicht erklarlich, daB nur wenige Schnek- 
kenarten unter solchen Bedingungen ein 
Fortkommen finden kénnen. Es miissen 
dies Arten sein, die imstande sind, ein be- 
sonderes Ma8 von Hitze auf lange Zeit zu 
ertragen, grof8e Temperaturunterschiede 
auszuhalten und sich auBerdem noch an 
die gegebenen Bodenverhaltnisse anzu- 
passen. 


Nur Helicella obvia vermag, die lange 
Trockenzeit iiber, an den Zweigen der 
Hauhechelbiische (Ononis spinosa) oder an 
diirren Grashalmen festgeklebt, auszu- 


harren. Die Gehdusemiindung ist je nach der Zeit, die das Tier bereits iiber- 
dauert hat, mit 1—9 Diaphragmen ausgestattet. Die Diaphragmen sind 6fters 


Abb. 4. Jaminia tridens, MULLER. Trockenschlaf 
zwischen Flechten an Baumstiimmen im 
Robinienwiildchen. 


mit Kalkeinlagerungen versehen 
(Abb. 2). 


Kommt Helicella obvia iiberall 
vor, wo die Natur ihren geringen 
Anforderungen nur etwas gerecht 
wird, so ist dies bei Jaminia 
tridens und Helicella striata nicht 
der Fall. Beide treten nur spora- 
disch auf und selten mit der 
gleichen Haufigkeit an einem Ort 
wie Helicella obvia. Auch ziehen 
sie es vor, die Deckung der Graser 
aufzusuchen ‘und sich standig am 
Boden zu halten, wo es fiir sie 
verschiedene geeignete Verstecke 
gibt. Nie setzen sich die beiden 
Arten unmittelbar der Sonne aus, 
und es ist auch aus diesem Grunde 
schwer, lebende Tiere anzutreffen. 
Meist findet man zwischen den 


Grasern nur leere Gehause, von denen insbesondere der sich lings des Ostufers 
des Sees hinziehende Damm iibersiat ist. Uberall liegen die gebleichten Schalen der 
abgestorbenen Tiere, manchmal schon mit Mulm und Sand bedeckt, andere bereits 
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halb zerbrochen und verwittert, wieder andere in noch gutem Zustand mit samt- 
lichen Streifen und erhaltenem Periostracum. 

Die lebenden Tiere von Helicella striata findet man hauptsichlich in dem kleinen 
Robinienwaldchen am Damme siidlich von Podersdorf oder in dessen unmittel- 
barer Umgebung. Obwohl ihr Vorkommen nicht gerade auf das Waldchen 
beschrankt ist, bietet dieses immerhin den Tieren eine gute Deckung und gestattet 
ihnen auch wahrend groBer Hitze ein freieres Vorkommen. Hier sind sie an Gras- 
halmen festgeklebt wie Helicella obvia in der freien Steppe. Nur sitzen sie nicht, 
wie diese Art, in gréBeren Gruppen beisammen, sondern sind mehr zerstreut, 
ziemlich versteckt an Halmen und stets nahe dem Boden (Abb. 3). 

In derselben Art und Weise und an gleicher Ortlichkeit lebt Jaminia tridens, 
tagstiber nahe dem Erdboden festsitzend. Nur bevorzugt sie die Rinde der Baum- 
stémme, wo sie sich zwischen Rindenstiicken verbirgt oder an Flechten befestigt 
(Abb. 4). 

Die Haufigkeit der beiden zuletzt beschriebenen Arten ist ziemlich gleich, 
wird aber von der der Helicella obvia bei weitem tibertroffen. Letztere ist, wie schon 
betont, die einzige Schnecke, der es méglich ist, sich direkt der Sonne auf lange 
Zeit auszusetzen. 

So ist unter den xerophilen Arten des besprochenen Gebietes eine Abstufung 
in der Wahl des Aufenthaltsortes festzustellen, die mit den Eigenschaften, die die 
Tiere befahigen, Hitze zu ertragen, parallel geht (Tabelle 1). 


Tabelle 1. 
Helicella obvia Helicella striata Jaminia tridens 
Lebensweise Festgeklebt an Festgeklebt, stets| Meist in der Erde 
Pflanzen in offener | nahe dem Boden. | selten festgeklebt, 
Landschaft Immer in Deckung stets in guter 
Deckung 
Diaphragma- Gehadusemiindung | Wenige Diaphrag- | Miindung zwischen 
bildung mit 1—9 Dia- men und meist hau-| den ,,Zaihnen* nur 
phragmen ver- tig. Manchmal | mit feinen Haut- 
schlossen. Mit Kalk- | wenig Kalkeinlage- | chen verschlossen 
einlagerungen rung 
Farbe Hauptsachlich krei- | Grundfarbe weiB, | Stets einfarbig, 
deweiB, 6fters mit | 6fters mit breiten | gelblicn-hornbraun 
dimnen braunen dunkelbraunen 
Langsstreifen und | Langsstreifen, so 
radiaren Streifen | daB die Grundfar- 
Ge- auf der Gehause- | be manchmal ver- 
hause oberflache drangt wird 
Form Scheibenartig, Kugelig, stark rip- | Langlich eiférmig. 
weitgenabelt. Miin- | penstreifig, Miin- | Miindung dreieckig 
dung fast rund dung fast rund mit 3 ,,Zahnen“ 
Festigkeit Sehr fest Sehr fest Diinnes Gehause 
GréBe Hohe: 7—9, Breite: | Héhe: 5—7, Breite:| Héhe: 10, Breite: 4, 
in mm 15—17, Miindungs- 10, Miindungs- | Miindungsdurch- 
durchmesser: 6 durchmesser: 4 | messer, Hohe: 2 bis 
2,5, Breite: 2 


Im allgemeinen kommt man selten in die Lage, das aktive Leben dieser drei 


in der Steppe vorkommenden Schneckenarten zu beobachten. Im vorangehenden 
habe ich versucht, das passive Leben derselben, wie es dem Beobachter vor Augen 
tritt, wenn er an einem der zahlreichen heiBen Tage die Steppe durchwandert, 


zu schildern. 
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Das aktive Leben der Tiere spielt sich wahrend eines einsetzenden Regens 
und wahrend feuchter Tage im Herbst ab, im ersteren Falle nur auf ganz kurze Zeit, 
solange der Regen andauert; im Herbst aber gestattet der meist einsetzende starke 
Nebel und das dadurch den ganzen Tag tiber feuchte Gras die Ausdehnung der aktiven 
Betatigung uber lange Zeit. 


Wahrend bei den meisten Landpulmonaten die Begattungszeit in den Spat- 
frithling fallt, setzt diese bei den Steppenschnecken erst bei Auftreten der feuchten 
Witterung im Herbst ein und bei giinstigen Verhaltnissen erstreckt sie sich lange 
in den November hinein. So konnte 1932 bei einer durchschnittlichen Temperatur 
von 10° sowohl Helicella obvia als auch Helicella striata bis zum 15. November 
in Begattung angetroffen werden. Durch die in der Steppe gegebenen Witterungs- 
verhaltnisse, deren Veranderungen sich tiber ganz bestimmte Zeitriaume erstrecken, 
wird das Leben der Steppenschnecken in ganz bestimmte Bahnen geleitet, und alle 
Handlungen der Tiere vollziehen sich gleichzeitig und gemeinsam. So kommt 
es, da man in der oben erwahnten Zeit alle Schnecken gleichzeitig in Begattung 
antrifft. 


Zusammenfassung. 


Die vorhin erwahnten Arten entstammen den verschiedensten Lebens- 
gebieten. Nach ihrem Aufenthaltsort kann man sie in hydro-, hygro-, 
meso- und xerophile Formen einteilen: 

Die hydrophilen Schnecken leben im Wasser. 

Die hygrophilen Schnecken verbringen ihr aktives und auch passives 
Leben in feucht-nasser Umgebung. 

Die mesophilen Schnecken leben in Gebieten mit feuchter Unterlage 
und standiger Deckung. 

Die xerophilen Schnecken besiedeln Ortlichkeiten mit trockenem 
Boden und meist sparlicher Deckung. Sie benétigen, den anderen Arten 
gegentiber, aber auch ein bestimmtes Mehrma8 an Warme, um ihr Fort- 
kommen zu finden. 


Succinea putris ist nun eine Art, die in ihrer Lebensweise und ihrem 
Vorkommen von den anderen Arten abweicht. Sie kommt nicht nur im 
Wasser vor, sondern auch auf dem Lande und hier sowohl an hygrophilen 
als auch an mesophilen Ortlichkeiten. Durch die andauernde Veranderung 
ihres Standortes ist man gendtigt, sie als eine von den tibrigen Arten 
gesonderte Schnecke zu betrachten. 

Die tbrigen Arten fiihren von den hygrophilen zu den xerophilen 
Formen. In unserem Falle geht dies gleichzeitig mit einem steigenden 
Warmebediirfnis der Tiere parallel: 


Vitrina elongata . . hygrophil 


ues ie ihe meso- bis xerophil 
Zebrina detrita. . . 

Jaminia tridens . . xerophil in Deckung 
Helicella striata 


Helicella obvia . .  xerophil freilebend 
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3. Anatomische Ubersicht der subepithelialen Driisen. 


Da die Untersuchung der Schalenbildung und die Verdnderung der 
hierzu notigen Driisen und Epithelien nicht in den Rahmen dieser Arbeit 
fallt, ist der dorsale Teil des Mantelwulstes nur bis zu einem gewissen 
Grade in den Bereich der Betrachtungen einbezogen. 

Von groBter Bedeutung fiir die Untersuchungen sind jedoch die Mantel- 
wulstvorderseite, die Mantelwulstunterseite, auBerdem die Korperwand, 
der FuBriicken und die Sohle. 


Uber die Beschaffenheit der Driisen selbst, die den einzelnen KGrperteilen 
der Schnecken zukommen, gehen die Meinungen der Autoren auseinander. Roru, 
ZILL und BaECKER unterscheiden zwischen Kalkdriisen, Schleimdriisen, EiweiB- 
driisen und Farbdriisen, die nach ihrer Farbbarkeit wieder in basophile und acidophile 
Driisen zerlegt werden. Herrs erwahnt in seiner Arbeit sog. Kalkschleimdriisen, 
welchen Begriff die anderen Autoren zu widerlegen suchen. So fiihrt Ror an, 
da8 die von Herrs als Kalkschleimdriisen bezeichneten Manteldriisen keine Spur 
Kalk enthalten, sondern nur reinen Schleim. 

Die Schleimdriisen werden nach Rotu eingeteilt in Manteldriisen, die Mucinogen 
und in Sohlendriisen, die reines Mucin absondern. 

Die EHiweifdriisen werden von Rots, Zit~t und HeERFs iibereinstimmend als 
Wehrdriisen angesehen; sie sollen der Verteidigung dienen. 

Die Kalkdriisen haben nach Rots die Aufgabe, zusammen mit den Manteldriisen 
(Schleimdriisen) das Diaphragma zu bilden. 


' Fir vorliegende Arbeit ist es aber wesentlich, von den Korperteilen 
der Schnecken und nicht von den Driisen selbst auszugehen, da mit 
der Lebensweise die Verteilung der Driisen auf der Ko6rperoberflaiche 
zusammenhangt. 

Nach diesem Gesichtspunkte ergibt sich folgende Verteilung. 
1. Im Mantelwulst kommen hauptsachlich vor: 


a) In der Vorderseite . . . . Kalkdriisen und Schleimdriisen (Mantel- 
driisen). 
b) In der Unterseite . . . . Schleimdriisen und EiweiBdriisen. 
pe reward ae Schleimdriisen, Eiweifdriisen. 
oem Hubricken) = = 3. . - - 
Aeinuderssohle, 22. ss = - Schleimdriisen (Mucin). 


So erscheint es wichtig, zunachst die Verteilung der Driisen am 
- Schneckenkérper und dann deren Ausbildung zu betrachten. 


Succinea putris (Abb. 5). 


Succinea putris hat eine groBe Anzahl von Driisen aufzuweisen, die 
sowohl im Mantelwulst, in der Sohle, ferner in der K6érperwand des 
Tieres, besonders aber im FuBriicken ihren Platz einnehmen. 

Die langsten und zugleich gréBten Driisen finden sich im FuBriicken 
(vgl. Tabelle 2). Auch sind sie an dieser Stelle weitaus dichter gelagert 
als am iibrigen Tierkérper. Wir haben es hier mit einem Driisentypus 
zu tun, wie er sich auch im Mantelwulst des Tieres befindet, nur kommen 
die Driisen im FuBriicken zu groBerer Entfaltung, sind auBerdem auf 
bestimmte Aufgaben eingestellt und erreichen demgem48 eine besondere 
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Ausbildung (Lange der Driisen des FuBriickens 80 y, maximale Lange 
einiger Driisen 162, Breite 48 u bis 130 1). 

Die im Mantelwulst befindlichen Driisen sind nur halb so groB wie 
die des FuBriickens. Die Driisen der Mantelwulstvorderseite sind groBer 
als die der Mantelwulstunterseite und sind auch etwas dichter gelagert 
(Lange der Driisen 39 w, maximale Linge einzelner Driisen 146 y, Breite 
23 uw bis 52 uw). 

Eine besondere Stellung gegeniiber den Driisen des FuBriickens und 
des Mantelwulstes nehmen die Sohlendriisen ein. Sie sind nach den 
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Abb. 5. Succinea putris, L. lLéangsschnitt. Anordnung der Driisen: Sohlendrtisen, links: 
vordere ,,Paketdriisen‘‘; rechts: groBe Driisen des FuBriickens; oben: Mantelwulstdriisen; 
an der linken Seite Nackendriisen. 


Driisen des FuBriickens die langsten, erreichen aber nicht deren Breite. 
Sie sind vielmehr langliche Driisen, die etwas in die Tiefe verlagert sind. 
An Stelle verhaltnismaBig weniger, aber groBer, breiter Driisen des FuB- 
riickens finden sich zahlreiche auBerst dicht gelagerte Driisen, zu denen 
sich noch ,,Paketdriisen‘‘ im vordersten Teil des FuBes gesellen. Die 
Paketdriisen sind aus mehreren Zellen bestehende Driisen mit ebenfalls 
mehreren Ausfiihrungsgingen, die aber infolge ihrer gemeinsamen Aus- 
miindung den Kindruck eines breiten Ausfiithrungsganges erwecken. 
Dieser von den tibrigen Driisen unterschiedliche Typus hat die Aufgabe 
einer erhdhten und kraftigen Sekretion, worauf auch die Lage am 
vordersten FuBende hinweist. 

Die Sohlendriisen der Succinea putris erstrecken sich also von den 
grofen, 185 langen und 65 dicken, Paketdriisen iiber die sehr dicht 
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liegenden durchschnittlich 78 langen und 22 breiten Einzeldriisen 
der vorderen Sohle zu den etwas weniger dicht liegenden und auch 
kleineren Driisen der Hintersohle. 

Auch im Nacken des Tieres liegen Driisen, die den Driisenreichtum 
dieser Schnecken noch etwas erhdhen. 


Vitrina elongata (Abb. 6) 
ist eine sehr driisenarme Schnecke. Die meisten Driisen finden sich 
in der Sohle und erreichen hier eine Linge von 87—90u. Sowohl ihre 
Anzahl als auch ihre GréBe nimmt aber gegen das FuBende ab, eine 
Higenschaft, die damit zusammenhangt, da die Hauptmasse des Schleimes 


Abb. 6. Vitrina elongata, TaERING. Langsschnitt. Anordnung der Driisen: Sohlendriisen, 
abnehmend an Zahl und Gré8e von vorn (links) nach hinten (rechts); im FuBriicken (rechts) 
keine Driise getroffen; im Mantellappen (links oben) 6 sehr kleine Driisen. 


am Vorderende der Sohle ben6tigt wird, um ein gutes Gleiten auf der 
Unterlage zu erméglichen. Fiir die dem Fufende naheliegenden Teile 
der Sohlenflache ist die Unterlage bereits durch die vorne liegenden 
Driisen geschaffen. 

Die Driisen des FuBriickens sind au8erst sparlich und haben blo’ 
eine Lange von 39, bei einer Breite von 9 wy. 

Ebenso gering ist die Anzahl der im Mantellappen befindlichen 
Driisen, deren Zahl auf einem Langsschnitt kaum 6 iibersteigt, obwohl 
der Mantellappen 2405 lang ist. Sie sind wohl die kleinsten Driisen 
der Schnecke, kaum 35 lang und 9 breit. 


Helix pomatia, Helix aspersa. 


Die schon erwahnte Ubereinstimmung dieser beiden Arten in der 
Lebensweise trifft auch bei der Ausbildung der subepithelialen Driisen 
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zu. Es ergeben sich bei beiden Tieren ungefahr die gleichen Drtisen- 
langen. 

Die Driisen der Mantelwulstunterseite haben etwa die gleiche Lange 
und Breite wie die der Vorderseite. 

Die Driisen des Mantelwulstes erwecken auf einem Querschnitt den 
Findruck einer geschlossenen Zone, die eine Tiefe von 555 bis etwa 
900 u besitzt. Die Breite der einzelnen Driisen ist 70—150 uw. 


Vorderse/te 


Abb. 7. Helicella obvia, Harrm, Liingsschnitt, FuB ins Gehiuse eingezogen. Anordnung 
der Driisen: Sohlendriisen zahlreich, tief ins Gewebe reichend; Mantelwulstunterseite auBer- 
ordentlich grosse bis fast zur Dorsalseite des Mantelwulstes reichend. 


Auch die Driisen der Kérperwand und der Sohle zeigen bereits die 
gleiche Lange, namlich 260—500 uw. Die Breite der Kérperdriisen schwankt 
zwischen 39 und 97, die der Sohlendriisen betrigt jedoch nur 13 yu 
im Durchschnitt. 

Aus diesen Massen ist ersichtlich, daB die Driisen dieser Arten eine 
ziemliche Lange erreichen und am Mantelwulst, am Kérper und auf 
der Sohle eine gute Ausbildung erfahren. 


Zebrina detrita. 


Die meisten Driisen besitzt die Sohle. In ihr liegen die Driisen sehr 
dicht, sind aber nicht besonders in die Tiefe verlagert. Wie Hxrrrs 
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erwahnt, scheinen die Sohlendriisen von anderer Natur zu sein, wie die 
der anderen Schnecken. 


Die Sohlendriisen aller von mir untersuchten Gastropoden farben 
sich intensiv blau mit Hamatoxylin (n. Del.), mit Ausnahme derjenigen von 
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Abb. 8. @ Jaminiatridens, MULLER. b Helicella striata, MULLER. c H elicella obvia, HARTM 
Langsschnitte durch Mantelwulstvorderwand bei gleicher VergréBerung. 


Zebrina detrita, wie dies Hrs bereits festgestellt hat. Aber auch in 
der Gestalt weichen die Sohlendriisen dieser Schnecke von denen der 
iibrigen ab. Thre Lange betragt 227 und die Breite 48 yw. 

Der Mantelwulst hat an seiner Vorderseite keine allzu groBe Zahl 
von Driisen aufzuweisen. 


Sie reichen 146 tief in das Gewebe und 
besitzen eine Breite von 32—50 w. 
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Die Mantelwulstunterseite hingegen zeigt zahlreiche, tief ins Gewebe 
verlagerte Driisen von 555 Lange bei einer Hoéhe des Mantelwulstes 
an dieser Stelle von 832. Die Driisen reichen also weit tiber die Mitte 
des Mantelwulstquerschnittes und zeigen auBerdem groBe Ahnlichkeit 
mit sog. Paketdriisen. Es finden sich zahlreiche Driisenzellen, die ihre 
Ausfiihrungsgiinge gegen das Epithel senden, zu einem Paket vereinigt. 
So ragt von der Mantelwulstunterseite ein ganzer Komplex dieser Paket- 
driisen gegen die Dorsalseite. 

Die Driisen der Kérperwand sind nur sparlich ausgebildet und nehmen 
vom FuBrande dorsalwirts an GréBe und Haufigkeit rasch ab. Sie 
reichen an der Stelle ihrer gréBten Ausdehnung, namlich knapp oberhalb 
des FuBrandes, 146—162 u ins Gewebe und besitzen eine Breite von 
19—65 yu. 


Jaminia tridens, Helicella striata, Helicella obvia (Abb. 7). 

Alle drei Arten zeigen die gleiche Ausbildung der Sohlendriisen. 
Es handelt sich um zahlreiche kleine Driisen, die sehr tief ins Gewebe 
reichen und mit diinnen, sehr langen Ausfiihrungsgangen auf der FuBsohle 
ausmiinden. Sie sind bei Jaminia tridens 97 uw, bei Helicella striata 174 wu 
und bei Helicella obvia 340 lang. 

Die K6rperwand zeigt auBerst wenig Driisen. 

Am Mantelwulst ist eine Gliederung der Driisen in Gruppen zu 
erkennen. Auch hierin zeigen die Arten volle Ubereinstimmung. 

Die Driisen der Mantelwulstvorderseite haben im Verhaltnis zu denen 
der Unterseite eine weit geringere GréBe, waihrend die Driisen der Unter- 
seite relativ die gréBte Linge erreichen, die wir iiberhaupt bei den unter- 
suchten Schnecken antreffen. Der Driisenbauch reicht bei den langsten 
Driisen auf einem Querschnitt beinahe bis zur Dorsalseite des Mantel- 
wulstes. Die auBergewohnlich tiefe Verlagerung dieser Driisengruppe 
ins Gewebe beweist ihre gesonderte Funktion gegeniiber den Driisen 
des Mantelwulstvorderrandes. Die Lange der Driisen der Mantelwulst- 
vorderseite betragt bei Jaminia tridens 27 , Helicella striata 80 u und bei 
Helicella obvia 162 u, die der Unterseite 146 uw, 296 bzw. 463 4 (Abb. 8). 


4. Die Ausbildung der Driisen und ihre Beziehungen zur Lebensweise 
der Schnecken. 

Wie aus dem Vorhergehenden ersichtlich ist, zeigen die Schnecken 
verschiedener Biotope eine unterschiedliche Ausbildung der Driisen. 
Aus den Arten der Driisen und deren Anordnung am Kérper, sowie deren 
speziellen Ausbildung an den gleichen Stellen des Kérpers bei verschiedenen 
Tieren geht hervor, daf die Umweltfaktoren auf die Driisenausbildung 
von ausschlaggebendem EinfluB sind. 

So sieht man aus der Zusammenstellung in der Tabelle 2 eine im Ver- 
haltnis zum Tier tiefere Verlagerung der Driisen in das darunter liegende 
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Gewebe, je mehr die Schnecken eine xerophile Lebensweise annehmen, 
was schon Herrs feststellte. Bei dieser allmahlich fortschreitenden 
_Driisenverlagerung in die Tiefe der Gewebe in Verbindung mit einer 
steigenden Anpassung der Tiere an die Trockenheit, gibt es wohl Ab- 
weichungen von dieser Regel (z. B. Succinea putris), die aber bei der 
 Beurteilung der Gesamtentwicklung keine Rolle spielen, eher noch 
beweisend wirken, daf die Mannigfaltigkeit der Driisenentwicklung sich 
auf ein Grundschema zuriickfiihren JaBt, welches blo® nach der Art 
der Lebensweise einzelner Tiere abgedndert wird. 


Tabelle 2. 


Linge der 


Manteldriisen Lange der Soblendriisen 
Art Driisen der 

ey aes | ree mee | Brett 
Succinea putris . 
Vitrina elongata 39 87 13 
Helix pomatia bc 260—500 370—500 13 
Helix aspersa. ... 250—500 350—500 il 
Zebrina detrita 91 Pap4yl 48 
Jaminia tridens. . . 30 97 5—8 
Helicella striata. . . 50 174 5—9 
Helicella obvia 50—70 340 5—9 


Die Hauptlebensbedingung samtlicher landbewohnender Mollusken 
ist die standige Feuchthaltung ihrer K6rperoberflache. 

Schon die Art ihrer Fortbewegung, das vollkommene Anschmiegen 
des breiten FuBes an die Unterlage, wie dies nur bei wenigen anderen 
landbewohnenden Tieren der Fall ist, fordert eine starke Schleimabsonde- 
rung, damit die Haut von ihrer Unterlage abgehoben wird und leichter 
gleitet. Die iibrige K6rperoberflaiche besitzt bei den Landgastropoden 
kein ausreichendes Schutzmittel, welches sie vom Feuchtigkeitsgehalt 
der Luft unabhangig machen wiirde und die Driisen ersetzen kénnte. 

So zeigt es sich, daB alle Schnecken, die mesophil leben, am gesamten 
Korper zahlreiche, gleichmaBig angeordnete subepitheliale Driisen be- 
sitzen, welche sie befahigen, dem zeitweise fehlenden nétigen Feuchtigkeits- 
gehalt der Luft entgegenzuwirken. 

In Hinsicht der Driisenanordnung stehen den mesophilen Schnecken 
die xerophilen und hygrophilen gegeniiber. Obwohl diese beiden Gruppen 
in der Driisenanordnung gewisser Organe gréBte Gegensatze aufweisen, 
haben sie doch auch gemeinsame durchgreifende Merkmale in der 
Anordnung der Driisen auf den von der Schale ungedeckten Kérper- 
teilen, mit Ausnahme der Fufsohle. 

Das gemeinsame Merkmal dieser in ihrer Lebensweise so grund- 
verschiedenen Formen ist das auf erst sparliche Vorhandensein oder gar 
vollstiindige Fehlen der Driisen der erwahnten K6rperteile. 
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Fine derartige Erscheinung erklart sich dadurch, da die hygrophilen 
Schnecken sowohl ihr aktives als auch passives Leben bei groBer Feuchtig- 
keit oder ausgesprochen nasser Witterung verbringen. Die xerophilen 
Schnecken wieder besitzen fiir ihr passives Leben geeignete Schutz- 
vorrichtungen, wahrend sich ihr aktives Leben nur bei groBter Feuchtigkeit 
abwickelt. Diese Tatsachen geben eine Erklarung fiir das 4uBerst sparliche 
Auftreten der Driisen bei den hygrophilen wie xerophilen Schnecken. 
Hingegen sind bei den xerophilen Schnecken bestimmte Driisengruppen 
des Mantelwulstes, die dazu dienen, das Tier im passiven Leben vor 
Austrocknung zu schiitzen, in besonderer Weise angelegt. 

Aber auch die Sohlendriisen der xerophilen Schnecken zeigen eine 
besondere Ausbildung, werden jedoch auch bei den hygrophilen Schnecken 
als groBte Driisenart ausgebildet. Es gibt keine Schnecke, deren Sohlen- 
driisen vollstandig unterdriickt sind, denn selbst bei den Wasserschnecken 
liefern diese Driisen den stets unentbehrlichen Gleitschleim. Doch finden 
die Sohlendriisen immer eine um so hédhere Ausbildung, je xerophiler 
eine Art ist. 

Wie aus dem Bisherigen hervorgeht, liegt der Schutz der Schnecken 
gegen die Trockenheit in den Driisen. Das aktive Leben der Schnecken 
spielt sich nie bei ausgesprochener Trockenheit ab. Treten Trocken- 
perioden auf, so ziehen sich die Tiere wahrend dieser in ihr Gehause 
zuriick. Den AbschluB des Gehauses gegen die AuBenwelt bildet dann 
stets der tiber den eingezogenen FuB gelagerte Mantelwulst, oder es scheiden — 
die Tiere eine oder mehrere VerschluBhaute ab. 

In einer solchen passiven Stellung sind die Driisen der Mantelwulst- 
vorderseite nach auBen gekehrt und haben nur die Aufgabe der Dia- | 
phragmenbildung oder sie dienen, wenn die Schnecken ein Diaphragma 
nicht anlegen, direkt als Schutz gegen Austrocknung. Doch sind letztere 
Arten genétigt, stets die Deckung aufzusuchen. Deshalb werden bei 
xerophilen Schnecken, die ihr passives Leben ohne Deckung verbringen, 
VerschluBhaute (Diaphragmen) angefertigt, die bei besonders angepaBten 
Arten eine hohe Zahl erreichen kénnen. 

Der mit zahlreichen Driisen ausgestattete Mantelwulst halt den 
eingezogenen Fuf stets feucht. Je mehr daher eine Schnecke der Trocken- 
heit angepaBt ist, um so gréBer miissen die Driisen sein, die den FuB 
und im Zusammenhang damit auch den iibrigen Kérper feucht erhalten, 
gleichgiiltig, ob eine Schnecke in Deckung lebt oder sich frei der Sonne 
aussetzt. Diesem Zwecke dienen die Driisen, die auf der Mantelwulst- 
unterseite ausmiinden, und wir finden sie daher bei den xerophilen 
Schnecken in ganz besonderer Ausbildung (Abb. 7). 

Wie Versuche mit Tieren im Exsikkator beweisen, ist es bei zuriick- 
gezogenen Tieren nur der Mantelwulst, der als Schutz gegen Austrocknung 
dient. Solange dieser die Gehdusemiindung vollkommen verschlieBt, 
besteht fiir die Schnecke keine Gefahr der Austrocknung. Offnen sich 
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aber die Mantelwulstrander und legen den FuB frei, so fiihrt dies bei 

den Tieren unbedingt zum Tod, ein Beweis dafiir, daB der FuB weder bei _ 

xerophilen noch mesophilen Schnecken Schutzmittel gegen Austrocknung 
besitzt, die denen des Mantelwulstes nur annahernd gleichkommen wiirden. 

DaB die Driisen der Mantelwulstunterseite hauptsachlich dazu dienen, 
den Kérper besonders im passiven Leben feucht zu erhalten, geht ferner 
daraus hervor, dafi hygrophile Schnecken, die ja nie in die Lage kommen, 
sich gegen Austrocknung schiitzen zu miissen, derartige Driisen nicht 
besitzen, wahrend bei den mesophilen Schnecken ihre Ausbildung an- - 
nahernd denen der Mantelwulstvorderseite gleicht. Erst bei xerophilen 
Schnecken tritt eine Differenzierung der Driisen der Mantelwulstunterseite 
auf, und es bilden sich je nach den Leistungen, die sie zu vollbringen 
haben, mehr oder minder voneinander getrennte, selbstindige Driisen- 
gruppen, die einen Querschnitt durch den Mantelwulst in hauptsachlich 
drei Abschnitte teilen: in den vordersten Abschnitt der Driisen der | 
Mantelwulstvorderseite, in den Abschnitt der Driisen der Mantelwulst- 
unterseite und in den Abschnitt der Schalenbildungsstelle bei der Mantel- 
rinne. 

; Aus dem Vorangegangenen ergibt sich, daB sowohl das aktive als auch 
_ das passive Leben der Schnecken fiir die Gestaltung der Driisen in Betracht 
kommt. 

Schnecken, die ihr aktives und passives Leben nur in groBer Feuchtig- 

_ keit verbringen, haben wenige Driisen, die nur in geringe Tiefe reichen. 

| Schnecken, die ihr aktives Leben in Feuchtigkeit, das passive jedoch 

in groBer Trockenheit verbringen, haben wenige K6rperdriisen, jedoch 
~ groBe, tiefe Manteldriisen (Schutzdriisen). 

Schnecken, die ihr aktives Leben in wechselnder Feuchtigkeit zu- 
bringen, haben zahlreiche und gleichmaBig ausgebildete Driisen. 

So wird bei allen Formen mit Hilfe der Driisen der gleiche Endzweck 
erreicht, die Konstanz des Wassergehaltes im Kérper der Schnecken. 
Da die Mollusken die Driisen nicht entbehren kénnen, aber die ver- 

schiedensten Lebensgebiete zu erobern trachten, miissen sie den Schutz 

- gegen Austrocknung in einer zweckmafigen Anordnung ihrer Driisen 

zu erreichen suchen. 

Bei hygrophilen Schnecken ist durch die Lebensweise im standig feucht- 
nassen Medium die Anlage von Schutzdriisen unnétig. Machtige Driisen 
als Folgeerscheinung der Anpassung an fiir Schnecken lebensfeindliche 
Gebiete, wie dies besonders bei den xerophilen Schnecken der Fall ist, 
kommen hier nicht zur Entwicklung. 

Die mesophilen Schnecken besiedeln zwar nicht ein fiir sie besonders 
lebensfeindliches Gebiet, sind aber dem fiir Mollusken urspriinglichen 
Elemente, dem Wasser bzw. der Feuchtigkeit, weiter entfernt als die 
hygrophilen Schnecken und nehmen so eine Zwischenstellung zwischen 
diesen und den xerophilen ein. Der zeitweilige Mangel an Feuchtigkeit 
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ihrer Umgebung wird durch zahlreiche und allgemein angelegte Drisen 
~ ausgeglichen. : 

_ Die xerophilen Schnecken hingegen, die in der Eroberung der trockenen 
Gebiete am weitesten gegangen sind, kénnen den Schutz gegen Austrock- 
nung nur durch einen entsprechenden Wasserhaushalt erreichen. Durch 
die Anlage groBer, tiefgelagerter Driisengruppen, die den K6rper innerhalb 
der Schale feucht halten, ferner durch die Bildung von Diaphragmen, 
die ebenfalls ein Driisenprodukt sind, wird bei diesen Schnecken ein 
rasches Verdunsten des Wassers verhindert. Dabei werden alle die Wasser- 
verdunstung férdernden Driisen nicht angelegt. Die Méglichkeit, die 
Driisen der Kérperwand nur in duBerst geringem AusmaBe zur Aus- — 
bildung kommen zu lassen, ist bei den xerophilen Schnecken dadurch 
gegeben, da sie ihre aktive Lebensperiode nur bei ausgesprochenem 
feucht-nassen Wetter verbringen und zu dieser Zeit, in Beziehung zur 
Feuchtigkeit, die Lebensweise der hygrophilen Schnecken fiihren. 

Zu den Driisen, die die Schnecken nicht entbehren kénnen, gehéren ~ 
die Sohlendriisen. Zwar erreichen diese je nach dem Biotop eine ver- 
schiedene Ausbildung, treten aber bei allen Schnecken zahlreich genug 
auf, um ihren Zweck, Verminderung der Reibung zwischen Unterlage 
und Fu&sohle, zu erfiillen. 

Wie iiberall im Tierreich, gibt es auch hier Tiere, die entweder Uber- 
gangsformen von einer zur anderen Gruppe darstellen oder auch durch 
eine ganz bestimmte Lebensweise eine gesonderte Stellung einnehmen. 

Der letztere Fall betrifft hier die sog. Bernsteinschnecke, Succinea 
putris. 

Dieser amphibisch lebenden Schnecke liegt als Biotop das Wasser 
naher. Da sie den Aufenthaltsort im Wasser mit dem auf dem Lande 
wechselt, muB sich diese Lebensweise auf die Ausbildung der Driisen 
auswirken. 

Nachdem Succinea putris das Wasser auch bei nichtfeuchtem Wetter 
verlaBt, kommt sie in die Lage, aus dem feuchten Elemente unmittelbar — 
in den Sonnenschein tiberzuwechseln. Wenn dieser auch durch die Blatter 
der Wasserpflanzen etwas gedimpft ist, so besteht entschieden zwischen 
dem Wasser selbst und der, wenn auch feuchten Luft ein groBer Unter- 
schied. 

Um diesen Unterschied auszugleichen, zeigt Succinea putris an den 
Stellen ihres Kérpers, die beim Kriechen ungedeckt sind, eine sehr 
starke Driisenanlage. Und zwar handelt es sich um michtige, breite, 
sehr dicht gelagerte Driisen hauptsichlich auf dem FuBriicken, die ein 
_Austrocknen der Haut verhindern gsollen. An die erwahnten Driisen 
schlieBen sich gegen den FuBrand die Sohlendriisen an. Diese miinden 
durch ein weit festeres Epithel wie die Driisen des FuBriickens nach 
aufen, AuBerdem sind die Sohlendriisen besonders gegen den Kopf zu 
sehr stark entwickelt, und es treten sogar sog. Paketdriisen auf, die auf 
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eine erhohte Sekretion hinweisen, welche notwendig wird, wenn das Tier 
aus dem Wasser auf einen trocknen, unebenen Untergrund iiberwechselt. 
Keine der von mir untersuchten Landschnecken, mit Ausnahme von 
Succinea putris, zeigt in der FuBsohle die Anlage von Paketdriisen, 
obwohl die Tiere den verschiedensten Lebensgebieten entnommen sind. 

Auch der Mantelwulst hat gut ausgebildete Driisen aufzuweisen, 
doch zeigen diese schon durch ihre Anordnung an der Mantelwulst- 
vorderseite, daB sie zur Bildung der feinen VerschluBhaut dienen, mit 
der sich das Tier an der Unterlage befestigt, falls die Trockenheit zu 
stark wird. 

Es war moglich zu zeigen, daB die xerophilen Schnecken zum Trocken- 
schutz eine bestimmte Ausbildung und Anordnung der Driisen aufweisen, — 
daB diese sich an Stellen, wo sie gebraucht werden, verdichten und tief 
ins Gewebe verlagern, hingegen dort fehlen, wo sie nur der Verdunstung 
férderlich sind. 

Succinea putris hat nicht die Aufgabe, sich im passiven, sondern 
vielmehr im aktiven Leben vor der Trockenheit zu schiitzen. Darin 
liegt der groBe Unterschied, der sich auch in der Driisenanordnung dieser 
Art bemerkbar macht. 

Ks ist gerade das umgekehrte Verhaltnis. Die xerophilen Schnecken 
zeigen eine starke Ausbildung der Mantelwulstdriisen, um ihren Kérper 
im passiven Leben feucht zu halten und eine geringe Ausbildung der 
KG6rperdriisen. Succinea putris hingegen zeigt machtige Korperdriisen 
und maBig ausgebildete Driisen des Mantelwulstes. Diese erreichen nur 
an der Vorderseite eine gewisse GréBe, weil sie immerhin die dem Mantel- 
wulst zukommende Funktion der Bildung des Anklebehiutchens zu 
erfiillen haben. . 

Auch gegeniiber den mesophilen Arten zeigt Succinea putris einen groBen 
Unterschied in der Driisenanordnung. Da diese Schnecken in wechselnden 
Witterungsverhaltnissen leben, haben sie eine verhaltnismaBig gleich- 
maBige Anordnung ihrer Driisen. 

Die plotzlich wechselnden Verhaltnisse in der Lebensweise der Succineen 
lassen bei diesen eine ebenso ,,plétzliche‘‘ Driisenausbildung erkennen. 
Damit ist das besondere Hervortreten gewisser Driisengruppen des 
Kérpers, dié eine Feuchthaltung desselben wahrend des Aufenthaltes 
auBerhalb des Wassers erméglichen, gemeint. Denn die Feuchthaltung 
des Kérpers ist der oberste Grundsatz im Leben der Schnecken. 


5. Vergleichende Betrachtungen iiber die drei xerophilen Schneckenarten 
Helicella obvia, Helicella striata und Jaminia tridens. 
Zur Vervollstandigung sei noch einiges tiber die Lebensweise dieser 
Arten hinzugefiigt. 
Diese drei Schneckenarten wurden am Neusiedler See Ostufer beob- 
achtet, wo sie die fast ausschlieBlichen Vertreter der Landgastropoden- 
31* 
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fauna sind. Infolge ihrer groBen Trockenheit und hohen Sommer- 
temperatur ist die Steppe am Neusiedler See fir Landmollusken un-. 
wirtlich und nur wenige an diese besonderen Verhaltnisse angepaBte 
Arten vermégen sich dort anzusiedeln. 

Das Leben dieser Schnecken kann innerhalb eines Jahres in drei 
Abschnitte geteilt werden: 

1. In dem passiven Abschnitt des Festklebens an Gewachsen und 
des Ertragens groBer Licht- und Warmemengen im Sommer (Trocken- 
schlaf). 

2. In den aktiven Abschnitt der Nahrungssuche und Begattung 
wahrend der Herbstregen und im Frihjahr. 

3. In den abermals passiven Abschnitt der Winterruhe in der Erde. 

In der Fahigkeit, Sonnenstrahlung zu ertragen, findet man eine Ab- 
stufung von Helicella obvia iiber Helicella striata zu Jaminia tridens, die 
gegeniiber einer Sonnenbestrahlung am empfindlichsten ist. ; 

Im gleichen Mae erfolgt bei den drei xerophilen Arten eine Abnahme 
in der Diaphragmabildung. 

Die Zahl derselben, die bei Helicella obvia bis 9 betragen kann, erreicht 
bei Helicella striata kaum 3, und Jaminia tridens bildet tiberhaupt nur 
mehr ein feines VerschluBhautchen in der Gehausemiindung oder klebt 
sich mit einem solchen an die Unterlage an, ohne dahinter ein weiteres 
anzulegen. AuBerdem sind die Diaphragmen der Helicella obvia meistens 
mit einer starken Kalkeinlagerung versehen, die bei Helicella striata 
weit seltener ist und bei Jaminia tridens tiberhaupt nicht mehr vorkommt. 

So geht mit der Wahl des Aufenthaltsortes die Anlage der VerschluB- 
haute in der Gehausemiindung parallel. 

Ks ist zu erwarten, da sich eine derartige Erscheinung auch bei 
der Ausbildung der Driisen bemerkbar macht, deren Aufgabe es ist, 
die VerschluBhaute zu bilden. Und dies trifft, wie die in der Tabelle 3 


festgehaltenen Messungen zeigen, auch vollends zu (vgl. auch Abb. 8a, 
D, C). 


Tabelle3. 
Jaminia tridens Helicella striata Helicella obvia 
Vorder- 27 80 162 
Man- seite 1 : : 

tol. : 3 3 6 
driisen! Unterseite 146 296 | 462 
Sohlendriisen wi ie asl 
] : 2 : 3 

Diaphragma Dinnes hautiges | Wenige, hautige | Zahlreiche, mit viel 
oder mit wenig Kalk 

Kalk 


Die GréBen der Driisen der Mantelwulstunterseite stehen in einem 
gleichen Verhaltnis zur Koérpergré8e der Tiere. Ebenso ist ihr Langen- 
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verhaltnis zueinander ein gleiches, und zwar 1 : 2 : 3 (Jaminia tridens : 
Helicella striata : Helicella obvia). Die Driisenlingen der Mantelwulst- 
vorderseite stehen bei gleicher Betrachtungsweise in einem Verhaltnis 
wie 1 : 3 : 6. Daraus geht hervor, daB die Vorderseitendriisen der Helicella 
obvia 6mal so lang sind wie die der Jaminia tridens, die der Helicella 
striata 3mal so lang wie die der Jaminia tridens.. 

Nachdem auch die Sohlendriisen dieser drei Schneckenarten in einem 
gleichen Verhaltnis zueinander stehen, nimlich 1 : 2 : 3, so ergibt sich 
nur ein Ausnahmefall fiir die Driisen der Vorderseite. Diese sind bei 
den drei xerophilen Arten sowohl zur K6rpergréBe als auch zu den tibrigen 
genannten Driisen unregelmaBig abgestuft. 

Ks ist also auch durch die DriisengréBe die Abstufung in der Lebens- 
weise der drei xerophilen Arten bewiesen. 

Die weit ins Gewebe reichenden Driisen der Mantelwulstunterseite, 
die fiir die Feuchthaltung des Korpers zu sorgen haben, beweisen die 
xerophile Lebensweise dieser Schnecken. 

Die Abstufung in der Lebensweise der drei Arten wirkt sich nur 
auf die Driisen der Mantelwulstvorderseite aus bzw. auf die Diaphragma- 
bildung, nicht aber auf die Ausbildung der Driisen der Mantelwulstunter- 
seite. Denn die Fahigkeit der Tiere, Hitze zu ertragen, ist, wie ihr Auf- 
enthaltsort schon beweist, nicht gleich, und so muf sowohl die in guter 
Deckung lebende Art tiber den gleichen Schutz gegen Austrocknung 
_ verfiigen als auch jene, die sich ungehindert dem Sonnenlicht aussetzen 
kann. Deshalb finden wir dieselbe Ausbildung dieser Driisengruppe bei 
allen drei Arten. Es sind bis beinahe an die Dorsalseite des Mantelwulstes, 
also bis nahe an die Schale reichende Driisen, deren Ausfiihrungsgange 
zum Schutze gegen Austrocknung bedeutend verengt sind. Der Abstand 
des Driisenbauches vom Gehause betragt bei Helicella obvia nur 55, 
wahrend die Driisen selbst 647 u tief ins Gewebe reichen. 

Das Gehause selbst bildet nach Rtckers Versuchen zwar keinen 
Schutz gegen Warme, wie aber die Driisenanordnung zeigt, einen Schutz 
gegen Verdunstung. Ware an der Dorsalseite des Mantelwulstes keine 
Schale, so diirften die Driisen nur bis in die Mitte des Gewebes reichen, 
um vor einer zu groBen Wasserabgabe geschiitzt zu sein. 

Auch die Ausbildung und Lange der Sohlendriisen steht bei allen 
drei Arten im gleichen Verhaltnis und zeigt keinerlei Abweichung in der 


Ubereinstimmung. 


6. Diaphragmabildung. 


Im Wasserhaushalt der Schnecken spielt die Diaphragmabildung 
eine wichtige Rolle. Denn die Diaphragmen sind es, welche die Ver- 
dunstung des Wassers aus dem Kérper der Schnecken zwar wohl nicht 
ganz verhindern, aber doch verlangsamen. Bei den hygrophilen Schnecken 
kommt die Diaphragmabildung nicht in Frage, bei den mesophilen nur 
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zum Teil. Die Hauptrolle spielt das Diaphragma bei den xerophilen 
Schnecken oder bei solchen, die zu ihnen iiberleiten. 


any, Pe 
Ly FS 
Ln, 


Abb. 9. Helix aspersa, FiRUSSAC. Lingsschnitt durch Mantelwulst und Atemloch (A), 

D Drisen, die die lokale Hinlagerung von Kalk ins Diaphragma verursachen: Granula 

(,,Spitzweckchen‘) liefernde Driisen und Kalkdriisen (k);7 Rinne unterhalb des Atemloches, 
dr in diese einmiindende Driisen. 


Hine derartige Zwischenstellung nimmt beispielsweise Helix pomatia 
oder Helix aspersa ein. 
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Die ‘Schnecken lagern in das hautige Diaphragma haufig Kalk ein, 
der hier eine verschiedene Dichte erreichen kann. Falls es zur Ein- 
Jagerung von Kalk in das Diaphragma kommt, dann ist dieser meist ’ 
gleichmaBig iiber die gesamte Flache verteilt. 


Besonders bei den xerophilen Schnecken findet man aber an einer 
Stelle des VerschluBhautchens, gerade iiber dem Atemloch des zuriick- 
gezogenen Tieres eine reichlichere Kalkeinlagerung. Schon bei bloBer 
Betrachtung des die Schalenmiindung abschlieBenden Mantelwulstes be- 
merkt man tiber dem Atemloch einen helleren Fleck, der ziemlich scharf 
umgrenzt ist und sich von der iibrigen Oberfliche stark abhebt. 


Der Schnitt durch den Mantelwulst und das Atemloch zeigt eine 
besonders hervorgehobene Driisengruppe, die sich stets mit Himatoxylin 
(n. Del.) sehr intensiv farbt, waihrend die iibrigen Driisen und das an- 
_ schlieBende Gewebe die normale Hamatoxylinfarbung annehmen. Es 
ist klar, daB diese differenzierte Driisengruppe mit dem beobachteten 
hellen Fleck oberhalb des Atemloches identisch ist und die stets im 
hautigen Diaphragma an dieser Stelle befindliche starke Kalkeinlagerung 
erzeugt. Inder Abb. 9 (D) ist diese Driisengruppe zur Veranschaulichung 
gebracht. Die Lange der Driisen betragt bei Helix aspersa 555 w, wahrend 
die tibrigen, nicht differenzierten Driisen des Mantelwulstvorderrandes, 
die nur eine Fortsetzung der differenzierten darstellen, eine durch- 
schnittliche Linge von 4604 aufweisen. Die Breite des so besonders 
hervorgehobenen Driisensaumes betragt durchschnittlich 1850 u, bei einer 
Gesamthéhe des Mantelwulstvorderrandes von 3700 u. 

Ein Teil dieser Driisen ist entweder von einer durch Hamatoxylin 
dunkelblau gefairbten Masse erfiillt, oder es befinden sich im Driisen- 
lumen groBe Mengen kleiner schleifsteinfarbiger Granulae, die in der 
Literatur (HERFs) auch als ,,Spitzweckchen“ bezeichnet werden. Diese — 
Granulae kénnen entweder die Driisen prall anfiillen oder sie sind schon 
zum Teil aus ihnen ausgestoBen, und man findet sie dann recht zahlreich 
auBerhalb des Epithels des Mantelwulstrandes. Die Granulae entstehen 
aus der sich dunkelblau farbenden Masse. Man kann Driisen beob- 
_ achten, in denen zahlreiche Granulae neben der Muttersubstanz zu finden 
sind. 

Es ist kaum etwas anderes anzunehmen, als daB die Granulae in das 
hautige Diaphragma eingelagert werden. Man findet sie zwar nicht im 
Diaphragma in ihrer urspriinglichen Gestalt als sog. ,,Spitzweckchen™, 
sondern vielmehr als zerstreute Kérnchen. 

Auch Herrs stellte, wie er in seiner Arbeit betont, manchmal und 
gerade bei xerophilen Schnecken diese , Spitzweckchen“ fest und glaubte, 
daB es sich um eigenartig geformte Granulae der Kalkschleimdriisen 
handle. Roru hingegen faBte diese Granulae als veranderliche Modifika- 
tionen des Inhaltes der Schleimdriisen auf und erwahnte, daB er sie unter 
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dem Mikroskop zu Schleim zerflieBen sehen konnte. In den fixierten 
und gefarbten Driisen konnte er sie jedoch selten feststellen. 

Eine Verinderung der Granulae konnte nun ebenfalls beobachtet 
werden, doch bestand diese hauptsachlich darin, daB sie sich anise. 
fadig auszogen oder kreisférmig anordneten. 

Dieselben Driisen, dié¢ oberhalb des Atemloches so gehauft sind, 
liegen bei Helix aspersa auch im gesamten Mantelwulst verstreut, und 
ihre Ausmiindungen sind an den zahlreichen hellen Punkten auf der 
Mantelwulstoberflache zu erkennen. Jeder helle Punkt entspricht einer 
solchen Driise, deren Inhalt aber meist fadiger oder ziher Natur ist. 
Kine erhohte Schleimproduktion ist an der lebenden Schnecke am Auf- 
treten neuer weiBer Punkte zu erkennen. Bei Bildung eines neuen 
Diaphragmas wird der Inhalt dieser Driisen entleert, und es entsteht so 
die fiir Helix aspersa charakteristische pergamentartige VerschluBhaut. 

Oberhalb des Atemloches findet man auBer diesen eben beschriebenen 
Driisenarten aber auch Kalkdriisen in gleich groBer Anzahl (Abb. 9). 
Diese Driisen liegen ebenfalls um das Atemloch von Helix aspersa und 
Helix pomatia und sind prall mit Kalkk6rnchen von runder Gestalt 
angefiillt. Sie erzeugen die starke Kalkeinlagerung des Diaphragmas an 
dieser Stelle und sondern gemeinsam mit den die ,,Spitzweckchen“ ent- 
haltenden Driisen ihr Sekret ab. AuBerdem sind die Kalkdriisen auch 
tiber die ganze Mantelwulstoberflache verteilt, allerdings in weit geringerer 
Anzahl. 

Bei einer Reizung des. Mantelwulstes gibt dieser den Inhalt der Driisen 
ab. Der gesamte ausgesonderte Schleim zeigt sodann eine vorwiegend 
fadige Struktur, die in eine homogene tibergehen kann. Nur der um das 
Atemloch befindliche Mantelwulstteil sondert vorwiegend Kalkscheiben 
und Kiigelchen ab, die durch eine teils homogene, teils aus den ,,Spitz- 
weckchen“ hervorgehende Schleimmasse verbunden werden. 


“7. Die mit Driisen umsiumte Rinne am Mantelwulst unterhalb des 
Atemloches. 


An dem unterhalb des Atemloches (A) von Helix aspersa und Helix 
pomatia befindlichen Mantelwulststiick, welches wandférmig einen Teil 
des Loches abschlieBt, findet man eine ausgelappte Rinne von etwa 
900 u Tiefe. Die seitlichen Verzweigungen dieser Einbuchtung erreichen 
bei Helix aspersa eine Tiefe von 1304. Von allen Seiten fiihren nun 
zur Wand dieser Rinne zahlreiche Ausfiihrungsginge tiefgelagerter, 
kleiner Driisen, die mit den Sohlendriisen xerophiler Schnecken eine 
groBe Ahnlichkeit haben (Abb. 9dr). 

Die tiefe Lagerung dieser Driisen, ihre groBe Anzahl und Kleinheit, 


weisen darauf hin, daB sie eine fiir den Mantelsaum auBergewohnliche 
Funktion haben miissen. 
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Beim SchlieBen der Ateméffnung legt sich ein vom oberen Mantel- 
wulststiick wegstehender Saum an das unterhalb des Atemloches befind- 
liche Mantelwulststiick mit den soeben beschriebenen Driisen. Diese 
scheinen also die Aufgabe zu haben, das sehr leicht austrocknende Mantel- 
loch sténdig feucht und schleimig zu erhalten und auch einen luftdichten 
VerschluB zu bewerkstelligen. 

Dafiir sprechen folgende Tatsachen: 

1. DaB diese Rinne mit den Driisen nur an dem in das Atemloch 
hineinreichenden Mantelsaum zu finden ist. 

2. DaB die Driisen tief gelagert sind, da an dieser Stelle eine groBe 
Gefahr der Austrocknung besteht. 

3. DaB der oberhalb des Atemloches befindliche, vom Mantelwulst 
wegstehende Saum sich beim SchlieBen des Atemloches an das untere 
Mantelwulststiick anlegt. 

4. DaB ein standig vor der Rinnenmiindung liegender itis at 
diese Tatigkeit anzeigt. 

Die Lappung der ziemlich tiefen Rinne diirfte der Oberflichenver- 
groBerung dienen. 

Rots fiihrt in seiner Arbeit nur einmal kurz an, daB auBer dem von 
ZiLL beschriebenen Sohlendriisenband vor der Mantelrinne Driisen 
gleicher Natur etwas dichter in der Nahe des Atemloches liegen, ohne sich 
aber weiter mit ihnen zu beschaftigen. 

Der Schleim der Sohlendriisen soll nach Hierrs und Zrii dazu dienen, 
die Reibung der Hautoberflaiche an irgendeinem harten Kérper zu 
- vermindern. Dieses mag wohl fiir die Driisen der FuBsohle und vielleicht 
auch fiir die der Mantelrinne zutreffen, nicht aber fiir die Driisen der 
Rinne unterhalb des Atemloches, denn an diese Stelle gelangt nie ein 
_ harter Korper. 

Vielmehr ist anzunehmen, da8 dieser Typus von Driisen, wie ihn die 
Sohlendriisen darstellen, iiberall dort Verwendung findet, wo eine aus- 
dauernde und zugleich ausgiebige Sekretion notwendig ist, und wo auBer- 
dem noch die Méglichkeit einer leichten Austrocknung dazu kommt. 
Dies ist sowohl auf der FuBsohle der Fall als auch vor der Mantelrinne 
und ebenfalls am Atemloch, einer Stelle, die stets gedffnet und verschlossen 
wird und dabei eine gute Abdichtung nétig hat. Die zahlreichen tief 

ins Gewebe gelagerten Driisen haben eine weit hdhere Sekretionsfahigkeit 
als die breiten, starken Driisen, die zwar eine betrachtliche momentane 
Leistung vollbringen kénnen, sich aber dabei erschépfen und einige Zeit 
brauchen, um neues Sekret zu bilden. Dieser Umstand spielt besonders 
bei den Sohlendriisen eine groBe Rolle, die wahrend der ganzen Kriech- 
dauer einer Schnecke standig Sekret absondern miissen, um die nétige 
Unterlage zur Verminderung der Reibung herzustellen. Sich gleich 
erschépfende Driisen, wenn sie auch noch so viel Sekret liefern, waren 
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hier unméglich brauchbar. Diese sind fiir den Mantelwulst geeignet, der 
auf eininal ein Diaphragma zu bilden hat, worauf die Driisen Zeit haben, 
neues Sekret zu erzeugen, nicht aber fiir eine Stelle wie die FuBsohle oder 
die Ateméffnung, die stindig schleimig gehalten werden muB, da sie beim 
kriechenden Tier leicht austrocknet. ’ 


8. Zusammenfassung und SchluB. 


‘Auf Grund der Okologie und Biologie einiger Landschnecken und der 
Lage, Verteilung und Ausbildung ihrer Driisen wird der Versuch unter- 
nommen, die Beziehungen klarzulegen, die zwischen der Lebensweise 
der Schnecken und den subepithelialen Hautdriisen bestehen. Zu diesem 
Zwecke wurden Schnecken verschiedener Biotope gewahlt. 

Es wurde darzustellen versucht, daB es einen steten Ubergang in 
der Lebensweise der Schnecken gibt, von denen man drei Hauptgruppen 
unterscheiden kann: hygro-, meso- und xerophile Arten. Von dieser 
weicht Succinea putris durch ihre amphibische Lebensweise ab. 

Die Gegeniiberstellung der drei xerophilen Schnecken Jaminia tridens, 
Helicella striata und Helicella obvia soll zeigen, daB die drei besonders 
an heiBes und trockenes Klima angepafSten Arten untereinander eine 
Abstufung in ihrer Lebensweise zeigen und daB mit dieser die Ausbildung 
der diaphragmabildenden Driisen parallel geht, waihrend die tibrigen 
Driisengruppen in der Erfiillung ihrer Aufgaben untereinander die gleichen 
Merkmale aufweisen. ; 

Dann wird noch die Bildung des Diaphragmas bei Helix aspersa 
und Helix pomatia sowie die Entstehung der ,,wetzsteinférmigen“ Granulae 
in der besonders differenzierten Driisengruppe oberhalb des Atemloches 
besprochen und zum SchluB versucht, eine Erklarung der in das unterhalb 
der Atem6ffnung befindliche Mantelwulststiick hineinreichenden, von 
Driisen umsiéumten Rinne zu geben, woran sich vergleichende Betrach- 
tungen tiber den Sohlendriisentypus anschlieBen. 


Einen ganz besonderen Dank schulde ich meinem hochverehrten Lehrer,. Herrn 
Professor Dr. Pau KriicEr, Vorstand des 1. Zoologischen und tierphysiologischen 
Institutes, der mir die Méglichkeit gegeben hat, diese Arbeit auszufiihren, von 
der ich hoffe, daB sie einen kleinen Schritt weiter in der Erforschung der Lebens- 
weise der Landgastropoden getan hat. Ebenso danke ich Herrn Dozenten Dr. Hans 


StRovunat fiir die Miihe, die er sich anlaBlich der Zusammenstellung der Arbeit 
gemacht hat. 
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1. Einleitung. 


In den von mir bis jetzt verdffentlichten Arbeiten tiber die gerichtete 
Variabilitat habe ich gezeigt, daB die Variation des Pigmentmusters auf 
den Elytren einiger Coccinellidenarten nomische Tendenzen, d.h. eine 
gesetzmaBige Gerichtetheit manifestiert. Bei Coccinella 10-punctata 
handelte es sich um die Fleckenzahl und Fleckenlage, bei Propylaea 
14-punctata um Fleckenverbindungen. Mit Hilfe der Formtendenzkurven 
habe ich weiter nachgewiesen, da die Variation der Fleckenform bei 
Epilachna auch gerichtet ist. Die Frage, ob bei der Variation der Flecken- 
gr6Be auch eine Gerichtetheit zum Vorschein kommt, soll in der vor- 
liegenden Arbeit untersucht. werden. 


2. Variation der gesamten Fleckenpigmentmenge und Fleckengré8e bei 
einigen Populationen der Epilachna chrysomelina. 

Bei verschiedenen Rassen und Populationen der Epilachna chryso- 

melina ist die Zahl und Lage der Flecke auf den Elytren bestandig. Die 

Pigmentmenge und FleckengroBe ist aber verschieden stark entwickelt. 
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Diese Merkmale variieren auch 
stark unter dem EinfluB auBerer 
Bedingungen (Temperatur). Ta- 
belle 1 gibt die Variation der Pig- 
mentmenge (also gesamte Pigment- 
menge von sechs Flecken in Pro- 
zenten der KElytrenfliche) und 
Variation des Flaicheninhalts jedes 
Fleckenpaares (Durchschnitt, Mini- 
mum und Maximum) von vier 
Epilachna- Populationen wieder. 
Auf dieser Tabelle sind zuerst die 
mittleren Werte und Variations- 
breiten von allen diesen Merkmalen 
bei den vier Populationen zu sehen. 
Obwohl die Pigmentmenge und 
_ einzelne FleckengréBen bei den vier 
Populationen sich meistens ganz 
klar unterscheiden, sind doch alle 
diese Merkmale stark transgredie- 
rend und deshalb nicht sehr charak- 
teristisch. In den senkrechten 
Kolonnen dieser Tabelle kann man 
auch die individuelle Variations- 
potenz jedes Fleckes innerhalb jeder 
der vier EHpilachna-Populationen 
klar unterscheiden. Bei der Korfu- 
Rasse ist z. B. der Fleck I deutlich 
kleiner als der Fleck II, doch 
transgredieren beide FleckengroBen 
sehr stark. Noch starker ist diese 
Transgression zwischen den Flek- 
ken I und III derselben Rasse. 
Hier sind die DurchschnittsgréBen, 
die minimalen und maximalen 
Werte sehr wenig verschieden. Es 
ist tiberfliissig, die Variation jedes 
einzelnen Fleckes genau zu ana- 
lysieren. Es geniigt darauf hinzu- 
weisen, daB man bei der Korfu- 
Rasse drei Gruppen der Flecken 
ihrer GréBe nach unterscheiden 
kann. Die Flecke I und IV 
sind die kleinsten. Etwas gréBer 


Minimum und Maximum des Flacheninhalts jedes der sechs Elytrenfleckenpaare und 


Tabelle 1. Mittelwerte, 


enten der Elytrenfliche bei vier Epilachna- 


Variation der gesamten Pigmentmenge von sechs Flecken in Proz 


Populationen. 
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sind die Flecke III und V. Die Flecke IT und VI sind die — 
erdBten. 

Drei Flecke (I, II und VI) der Palastina-Rasse unterscheiden sich sehr 
wenig. Die Flecke V und VI sind etwas groBer, sie unterscheiden sich 
aber voneinander auch sehr wenig. Nur der Fleck III der Palastina-Rasse 
ist bedeutend reduziert. 

Bei der Algier-Rasse unterscheiden sich die relativ gréBeren Flecke I, 
II, IV und V voneinander wenig. Der Fleck III und etwas weniger der 
Fleck VI sind bedeutend reduziert. Die héchste Variationstendenz nach 
der Plusrichtung zeigt der Fleck IV. 

Von den Flecken der Korsika-Rasse weicht Fleck III nach der Minus- 
und Fleck IV nach der Plusrichtung ab. 

Aus dieser kurzen Beschreibung geht hervor, daB die Variation der 
GréBe jedes Fleckes innerhalb einer bestimmten Population keine 
charakteristischen Unterschiede zwischen den sechs Flecken zeigt. Die 
Variation der Fleckengré8en ist immer transgredierend und die Flecke 
sind in bezug auf ihre GréBen sehr schwer unterscheidbar. Mit Hilfe 
der gewohnlichen variationsstatistischen Methode kénnen wir also in 
vielen Fallen tiberhaupt nicht, oder nur unsicher, die Rassen individuell — 
voneinander unterscheiden. 


3. Gerichtetheit in der Verteilung des Pigments auf die Elytrenflecke. 


Im folgenden will ich zeigen, daB auffallende Unterschiede zwischen 
den Epilachna-Rassen in der Variationsrichtung der Pigmentverteilung 
auf die sechs Elytrenflecke bestehen. In Tabelle 1 kann man schon 
sehen, daB die mittleren Werte der Flecke, ihrer Gré8e nach geordnet, 
eine eigentiimliche Reihenfolge fiir jede Rasse darstellen. Vier Zeichnungen 
der Abb. 1 geben diese Reihenfolgen der FleckengréBe bei vier Epilachna- 
Populationen schematisch wieder. Diese Reihe ist bei der Korfu-Rasse: 
II-VI-V-ITI-IV-I. Bei Palastina ist die Reihenfolge ganz anders, namlich: 
V-VI-II-I-IV-III. Noch andere Kombinationen stellen die Algier- und 
Korsika-Populationen dar, wie es auf Abb. 1 zu sehen ist. Die Art der 
Pigmentverteilung unter den sechs Elytrenflecken ist, also bei den vier 
Epilachna-Populationen ganz verschieden und fiir jede Rasse charakte- 
ristisch. Auf Abb. 2 sind die Reihenfolgen der Fleckengréf8e bei vier 
Epilachna-Populationen etwas anders, nimlich durch sechs einzelne 
Zeichnungen fiir jede Population dargestellt, und zwar so, daB jede 
Zeichnung sich nur durch einen bestimmten schwarzen Fleck unter- 
_Scheiden 1a8t. Oberhalb jeder Zeichnung ist der mittlere Wert der 
entsprechenden FleckengréBe angegeben. Die unteren Zahlenreihen 
stellen die Haufigkeit der Individuen in jeder Population fiir jede Form 
dar, bei der der entsprechende Fleck als relativ der groBte aufgetreten. 
ist. Fiir jede der vier Populationen dieser Abbildung ist charakteristisch, 
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daB die obenstehenden nach abnehmender Grife geordneten Durch- 
schnittswerte der FleckengréBen der abnehmenden Reihe der Individuen- 
zahlen entsprechen. Daraus folgt, daB der Unterschied zwischen den 


Korfu Palastina Algier Korsika 


Fi. = 234,07 FLV = 140,07 FLI =210,05 FLIV =216,62 
FI = 218,91 FLU = 137,79 FL. =20750 FLT 20779 
FLT = 198.62 FLIC = 118,88 FLW = 205,83 FLU = 193,31 
Fi. I= 163,32 FLT = 103,56 AV =196,66 FI = 192.56 
FlIv= 153,83 FLW= 107,89 FLVI= 168,26 FLV = 191,87 
FI = 1454 FiLIr= 81,74 FLIL= 135,66 FID = 10194 


Abb. 1. Abstufung der Pigmentmenge der Elytrenflecken bei vier Populationen der Epilachna 
chrysomelina. Unten links sind die Mittelwerte in abnehmender Reihenfolge angebracht. 


Fi:0=234%07 Fl.vi=2189 Fi.v=198,62 Flm=16932 FlI-~15888 FLL= 14459. 


; OO exe: (Ore CoO @o (ex ) 
Korfu ® O e° ane fe) O 
O O 
eas "© Gis @ e) oO 
O C ) O O O O 
225 194 48 12 0 2 


Fl.v-=99907 FI.WL~18979 FI= 1888 FI.1.~10956 Fl.v-=10769 Fl .M=64,74 


oKe) exe) Oo) /(C@e @o eXe) 
Palastina ~ fe) O @ fe) e) O 
fe) fe) re) 
ole Ne Oh \o-0 O O e 
Oo (>) O O O O 
144 138 22 11 1” é 


F/.I=210,05 F/.I-20330 Fl.17=205,83 FI.V-19686 FI. Vi= 168,26 FI.I= 13566 


Fl,W.=216,62 Fl.J-20379 FI.W=193,31 Fl.I.= 192,96 FL.V-- 19187 F/.1.=101,94 


0@ Ooy oe) oKe) oKe) 
O O @ O O 
O O @ O 
a6 O O O ® 
O @ O O O 
a1 14 13 J 0 


Abb. 2. Abstufung der Pigmentmenge der Elytrenflecken bei vier Populationen der Epilachna 
chrysomelina. Uber den Abbildungen sind die DurchschnittsgréBen des Jeweilig schwarz 
ausgefiillten Fleckes, unter den Abbildungen die Anzahl der Individuen bezeichnet, bei 

denen der entsprechende Fleck der groBte ist. ; 


Horsika 


FleckengréBen in jeder Population, obwohl er nicht gro8 ist, eine 
bestimmte Reihenfolge der FleckengroBen doch determinieren kann. 
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t, oder anders gesagt, 


. 


minier 


Ware die Pigmentverteilung ganz streng deter 


ion, 


positive Korrelat 


bestiinde zwischen den FleckengréBen eine absolute 
dann miiBte in jeder Population unabhangig von 


der Pigmentmenge- 
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variation nur je eine Form mit einer ganz bestimmten Reihenfolge und 
Richtung der Fleckengré8e sich verwirklichen, die den Formen ent- 
sprechen miissen, welche auf Abb. 1 gezeichnet sind. Wenn aber keine 
Korrelation zwischen den FleckengréBen besteht und das Pigment ganz 
zufallig unter den Flecken verteilt ist, dann sind alle theoretisch méglichen 
Permutationen aus den sechs Flecken zu erwarten (720 Permutationen). 
Tatsachlich sind aber diese zwei extremen Falle bei den vier untersuchten 
Epilachna-Populationen nicht vorhanden. Hier handelt es sich darum, 
da8B die zufallige Pigmentverteilung durch eine Cerichtetheit deter- 
miniert und beschrankt ist, weswegen auch die Zahl der thcore gn 
mdéglichen Formen sich nicht voll verwirklichen kann. 

Auf Abb. 3 sind alle sich realisierenden Formen der Korfu-Popu- 
lation abgebildet. Unter den 385 untersuchten Individuen konnten nur 
76 Formen gefunden werden. Die Formen sind in abnehmender Reihe 
ihrer Haufigkeit nach angeordnet. (Die Zahlen unter jeder Zeichnung 
bedeuten die Haufigkeit der Weibchen + Mannchen.) Unter 76 ver- 
schiedenen Formen sind 35 Unica, 10 Formen treten je 2mal, 7 Formen 
je 3mal auf und nur 24 Formen sind mehr oder wenig haufig vertreten. 
Die haufigste Form, die an der ersten Stelle der Abb.4 steht, zeigt gerade 
eine solche Reihenfolge der FleckengréBen, die der GesetzmaBigkeit der 
Pigmentverteilung bei der Korfu-Population entspricht, d.h. II, VI, V, 
III, IV, I (erste Form der Abb. 2). Die itibrigen, auch haufig auftreten- 
den Formen weisen kleine Abweichungen von dieser Reihenfolge der 
Flecken auf. 

-Ebenso sind 142 Formen der Pigmentverteilung bei der Palastina- 
Population auf Abb. 4 dargestellt. Hier findet man unter 458 Individuen 
67 Unica, 21 Formen, die nur 2mal und 19 nur 3mal vorkommen. 
35 Formen, sind 6fter vorhanden. 

Auf Abb. 5 sind alle Formen (124) der Algier-Population, die sich 
unter 318 Individuen befinden, dargestellt. Hier zihlt man 61 Unica, 
26 je 2mal, 14 je 3mal und 23 haufiger vorkommende Formen. Auch bei 
der Palastina- und der Algier-Population stehen an erster Stelle die 
aus Abb. 2 folgenden Formen. 

Aus diesen drei Beispielen geht hervor, da die Verteilung des 
Pigments bei der Korfu-Population strenger determiniert und gerichtet 
ist als bei den zwei anderen Populationen. 

Es ist leicht zu zeigen, daB dieser Gerichtetheit der Pigmentverteilung 
dieselbe Regelmafigkeit zugrunde liegt, die von mir bei der Coccinella 
10-punctata und Propylaea 14-punctata beschrieben wurden (ZARAPKIN 
1930). Diese RegelmaBigkeit 1aBt sich auf Abb.6 durch zwei Reihen von 
Formen fiir jede der drei Hpilachna-Populationen zeigen. Die erste 
Reihe jeder Population stellt die sie charakterisierende Reihenfolge der 
Fleckengro8e dar, wie sie oben beschrieben wurde. Die zweite Reihe 
jeder Population gibt die Zahl und Art der Kombinationen der zwei 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 27. 32 
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groBten Flecke wieder. Die tibrigen vier Flecke in jeder Form sind nicht 


Unter jeder Form ist die Haufigkeit der Individuen 


beriicksichtigt. 


ist leicht und 


ganz regelmaBig aus der Gradation der FleckengroBe abzuleiten. Die 


angefiihrt. Die Reihenfolge der Formen mit zwei Flecken 


483 


Uber gerichtete Variabilitat bei Coccinelliden. IV. 


(§ ‘QQ4V Nz oIM Sunzrepzan) “‘moHeNdog-1oLsfy Joep leq Sunjpleyieajueustg I0p USsULIOT SUOPSTyoOsIeA FET “¢ “qqy 


b= O+h b=L+0 L=O+£ £-O+L b-1+0 b=L+0 b=1+0 b=1+0 b=L+0 L=140 L=1+0 L=140 L=l+0 f=L+0 1-041 L=0+L L=O0+L L=0FL f{=0+L 


A=14+0 b=O+k b=O0+L b=1+0 b=1+0 L=O+L b=0+L L=0+1 L=O+L L=0+L L=0+L f=1+0 L=1+0 [=14+0 I=L+0 L=L+0 1=1+0 L=l+0 L=1+0 b=1+0 L=1+0 


b-L+0 L=140 J=1+0 1-140 L-1+0 L=1+0 1=b+0 b=L+0 b=O+L b=l+0 s-l+0 L=0+L l=1+0 [=1+0 L=0+L [=1+0 L=O+L J=1+0 b=1+0 1-140 [=1+0 


2=0+2 2-042 2-042 abel 2=b+l O=l+h O=L+l 2al+l 2-040 2-240 2-240 2=l4L 2=lel 2-042 G-l4L O=b+L O=b+l 2=2+0 2=0+0 2=2+0 2-240 


2=fth 2=24+0 2=240 d=l+h 2=240 G=2+h 8-840 C=142 C=8+0 G=l42 G=142 2-042 GHl42 O=241 B=l42 G=l+2 S=l42 b=2+L 8-2 A=Sel h=2+2 


h=E+L h=2+2 habtl b= =h+D h=222 G=l+h G=2+8 S=2+l G=045 G=9+0 9-£48 L=htE L=1+9 6=€+9 U=G+L 2l=L+S 2-640 Gl=L+9 hl=L+L Al=L+8h 


Die dritte aus V und VI usw. Die 


erste Form mit zwei Flecken der Korfu-Rasse ist z. B. eine Kombination 
auf den zwei gréBten Flecken II+VI. Die zweite Form ist die Kombi- 


nation aus den Flecken II und V. 
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Kombinationen aus zwei Flecken folgen in zwei anderen Populationen 
derselben Regel. Die Kombinationen aus drei, vier usw. Flecken, die 
hier nicht angefiihrt sind, folgen auch der Kombinationsregel. Die 


a) 
= 
a 
= 
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Abb. 6. GesetzmaBigkeit im Auftreten der zwei gréBten Flecken bis drei Populationen 

der Hpilachna chrysomelia. Fiir jede Population ist in der oberen Reihe dargestellt, wie 

oft der betreffende Fleck der gréBte ist. In den unteren Reihen sind die Haufigkeiten 
der Kombinationen von den zwei gré8ten Flecken dargestellt. 


Kombinationen aus allen sechs Flecken wurden schon von uns auf den 
Abb. 3, 4 und 5 gezeigt und eingehend analysiert. Jede Form entsteht 


also nicht zufallig, sondern folgt der fiir jede Rasse charakteristischen 
Gerichtetheit. 
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4. Schlu8bemerkungen. 
Die Analyse des Pigmentmusters auf den Elytren bei den vier Epi- 
lachna-Populationen hat gezeigt, da weder die gesamte Pigmentmenge 


noch die einzelnen FleckengréBen auf- 
fallende Unterschiede zwischen den 
systematischen Gruppen zeigen. Die 
-untersuchten Populationen unterscheiden 
sich aber deutlich durch die Art der 
Pigmentverteilung auf die sechs Elytren- 
flecke. Sie unterscheiden sich also durch 
die Kombination der Merkmale. Dies 
erinnert an die von HEINcKE beschrie- 
benen Merkmalskombinationen (HEINCKE 
1898). Der Unterschied zwischen den 
Vorstellungen HEINcKEs und den meini- 
gen tiber Art, Rasse und Individuum 
ist jedoch tief und liegt darin, daB 
HEINCKE keine andere GesetzmaBigkeit 
in der Kombinierung der Merkmale eines 
einzelnen Individuums gesehen hat, als 
nur die variationsstatistische, die ,,nur 
dem Gesetze des Zufalls folgt‘‘. Bei der 
Pigmentverteilung unter den sechs Ely- 
trenflecken bei den EH pilachna-Popula- 
tionen entstehen aber verschiedene Kom- 
binationen nicht zufdllig, sondern gerichtet. 

Die in dieser Arbeit angewandte 
Methode kann fiir die Diagnostik der 
kleinen systematischen Kategorien von 
Bedeutung sein. HxINCKE hat schon 
gezeigt, daB man mit Hilfe der Methode 
der Merkmalkombinationen die Zuge- 
hoérigkeit einzelner Individuen zur ent- 
sprechenden systematischen Sippe be- 
stimmen kann. Kehren wir zu den drei 
Abb. 3, 4 und 5 zuriick, die die gesamte 
Anzahl der Formen in jeder Popula- 
tion darstellen. Auf jeder dieser Abbil- 
dungen ist zu sehen, dai die Haufig- 
keit dieser oder jener Form bei Weib- 
chen und Mannchen keinen vollkom- 
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menen Parallelismus zeigt. Einige Formen kommen 
den Weibchen, andere unter den Mannchen vor. Die Reihenfolge der 
Formen ist also bei den Geschlechtern verschoben. Eine noch gréBere 
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Abb. 7. 16 verschiedene Formen der Pigmentverteilung, die den zwei Epilachna-Populationen Palistina und Korfu 
gemein sind und nur durch die Haufigkeit des Auftretens sich unterscheiden 


haufiger unter 
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Verschiebung auBern zwei Populationen, z.B. Korfu und Palastina. 
Auf Abb. 7 sind solche 16 Formen zusammengestellt, die in beiden 
Populationen vorkommen. Die iibrigen Formen sind in beiden Popu- 
lationen verschieden. Die Ziffern unter den Abbildungen zeigen die 
Stelle jeder Form auf den Abb. 3 (Korfu) und 4 (Palastina) und die 
Haufigkeit der Weibchen + Mannchen. Die erste Form kommt z. B. 
sehr oft in der Palastina-Population und nur als Unicum unter den 
Korfu-Individuen vor. Sie befindet sich an zweiter Stelle der ersten 
horizontalen Reihe der Abb. 4 (Paladstina) und an zwélfter Stelle der 
vierten Reihe der Abb. 3 (Korfu). Diese Form ist also sehr weit vom 
Anfang der Reihenfolge der Korfu-Formen verschoben. Die anderen fir 
beide Populationen identischen Formen zeigen auch auffallende Ver- 
schiebungen in bezug auf ihre Stellen in den Rassen-Reihenfolgen. Die 
haufigsten Formen der Palastina-Population sind meistens Unica in der 
Korfu-Population und umgekehrt. Nur drei Formen sind in diesem 
Sinne Ausnahmen, die ziemlich oft in beiden Populationen vorkommen; — 
das sind die Formen 5, 9 und 10. 

Dieselben Resultate wiirden wir erhalten, wenn wir ebenso die Formen 
bei anderen Epilachna-Populationen vergleichen wiirden. Aus dieser 
Analyse geht klar hervor, daB die Feststellung der Reihenfolge der 
mittleren Fleckengr6Ben eine erschépfende Bestimmung der Epilachna- 
Populationen ergibt. Etwas schwerer ist die Zugehérigkeit einzelner 
Individuen zu einer Rasse oder Population zu bestimmen, da die 
Gerichtetheit, welche der Pigmentverteilung auf sechs Flecke zugrunde 
liegt, sich nicht ausnahmslos auBert. Aber auch in diesem Fall kann 
man durch die Feststellung der Reihenfolge der FleckengréBe die 
Zugehorigkeit eines einzelnen Individuums zu der einen oder der anderen 
Rasse mit groBer Wahrscheinlichkeit bestimmen. 


5. Ergebnisse. 

1. Die variationsstatistische Analyse des Pigmentmusters auf den 
Elytren einiger Hpilachna-Populationen hat gezeigt, daB die Unterschiede 
zwischen den Populationen in der gesamten Pigmentmenge oder in 
einzelnen Fleckengré8en nicht charakteristisch sind, weil diese Merkmale 
sehr stark transgredieren. 

2. Die Art der Pigmentverteilung auf die sechs Elytrenflecke ist 
ganz charakteristisch fiir jede Population und kann als gutes Merkmal 
fiir die Beschreibung der E'pilachna-Populationen dienen. 

3. Der Pigmentverteilung liegt eine Gerichtetheit zugrunde, welche 
sich in diesem Fall nicht ausnahmslos auBert; sie determiniert aber die 
Verwirklichung jedes Musters und beschrankt die zufallige Entstehung 
von Formen. 

4. Die Bestimmtung der Gerichtetheit in der Mustervariation bei 
Hpilachna-Populationen ist von groBer diagnostischer Bedeutung. Mit. 
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Hilfe dieser Methode kann man nicht nur Rassen und Populationen 
trennen, sondern auch meist die Zugehérigkeit eines einzelnen Indi- 
viduums zu einer systematischen Sippe bestimmen. 
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Aus Untersuchungen an Insekten der verschiedensten Ordnungen weil man, 
daB die Fliigelentwicklung bei allen Insekten in den Grundziigen iibereinstimmt. 
Um die Unterschiede zwischen den einzelnen Ordnungen oder auch Familien heraus- 
zuarbeiten, bedarf es einer ins einzelne gehenden Untersuchung an Vertretern der 
verschiedenen Insektengruppen. 

Die Fliigelentwicklung der Coleopteren hat Towmr (1903) dargestellt; um- 
fassend behandelt er die Imaginalscheibenentwicklung. 

Uber die Fliigelentwicklung der Lepidopteren kennen wir zwei ausfabelishs 
Arbeiten: die von TANNREUTHER (1910) an Pieris, die sich in der Hauptsache mit 
der Imaginalscheibenentwicklung befa8t, und die von KOnLER (1932) an der Mehl- 
motte Hphestia kiihniella. KOuLER hat die Gesamtentwicklung des Mehlmotten- 
fliigels bearbeitet. 

Bei keiner anderen Insektenordnung ist die Fliigelentwicklung mit ahnlicher 
Genauigkeit untersucht worden. Uber die Fliigelentwicklung der H ymenopteren 
finden sich in der alteren Literatur nur einige allgemein gehaltene Bemerkungen, 
so bei GANIN (1869) und KarawaJzEw (1898) iiber die Imaginalscheibenentwicklung 
bei der Biene und Ameise. In der 1927 erschienenen Arbeit von DiwtrRowA 
itber die Beziehung zwischen Tracheen und Aderverlauf im Hymenopterenfliigel 
wird die Entwicklung des Puppenfliigels der Biene kurz gestreift, jedoch nur auf 
Grund von Beobachtungen an Totalpraparaten. Eine 1930 verdéffentlichte Arbeit 
von Dragaty tiber die postembryonale Entwicklung der Thoraxanhange bei der 
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Honigbiene geht leider wenig auf die histogenetischen Vorgange bei der Fliigel- 

_entwicklung ein. Meine eigenen Untersuchungen an Habrobracon juglandis Asn. 
_ sollen die morphogenetische und histogenetische Seite der Fliigelentwicklung in 
gleicher Weise beriicksichtigen. Die Ergebnisse DraBatys an der Biene ziehe 
ich, soweit angangig, zum Vergleich mit den meinigen heran. 


Herrn Professor Dr. Kiun, Herrn Privatdozent Dr. Henke und Herrn 
Dr. Koutnr danke ich fiir ihre Unterstiitzung bei der Durchfithrung dieser Arbeit. 


I. Material und Untersuchungsmethode. 


Fiir meine Untersuchungen hatte ich nach Bedarf geeignetes Material 
zur Hand, da Habrobracon sich leicht ziichten 148t (vgl. Hasz). Die 
untersuchten Tiere stammen aus einer Zucht, die bei einer Temperatur 
von 25° gehalten wurde. Bei dieser Temperatur dauert die Gesamtentwick- 
lung des Tieres von der Ablage des Hies an bis zur schliipfreifen Imago 
12—13 Tage. Die innerhalb dieser Zeit stattfindenden 5 Hautungen 
grenzen 6 Entwicklungsstadien voneinander ab: die 4 Larvenstadien, 
die Puppe und die Imago. Im vierten Larvenstadium, nachdem die Larve 
sich eingesponnen hat, wird die Vorpuppe gebildet, die auBerlich durch 
eine Einschntirung zwischen Thorax und Abdomen kenntlich ist. 

Da die Fliigelentwicklung zu diesen Stadien in Beziehung gesetzt 
werden soll, gebe ich in Tabelle 1 (S. 515) einige von mir ermittelte Zahlen- 
werte fiir ihre Zeitdauer. 

Die Dauer der drei ersten Entwicklungsstadien der Larve erweist 
sich bei allen Tieren als ziemlich konstant, wahrend die Entwicklungs- 
geschwindigkeit vom vierten Larvenstadium ab schwankt. Diese Inkon- 
‘stanz hat anscheinend zum groBen Teil ihren Grund darin, da8B bei dem 
starken Nahrungsbediirfinis der nach der dritten Hautung schnell heran- 
wachsenden Larven einige von ihnen in der Nahrungsaufnahme benach- 
teiligt sind. Bei stark besetzten Zuchten kann man jedenfalls viel groBere 
Entwicklungsunterschiede als in normal besetzten beobachten. Den 
Altersangaben in der Tabelle sind jeweils die friihesten beobachteten 
Zeitpunkte zugrunde gelegt. 

_ Die Larven wurden in Zeitabsténden von etwa 3 Stunden fixiert. Um stets 
eine Anzahl méglichst gleichaltriger Tiere zur Verfiigung zu haben, wurden jeweils 
in ein Zuchtglas zu 15—20 Mehlmottenraupen gleichzeitig 50—100 Habrobracon- 
Weibchen gesetzt. Nach 1 Stunde waren dann geniigend Hier abgelegt. Zweck- 


maBig nimmt man nur Weibchen, die bereits an Mehlmottenraupen gesaugt haben, 
da ,,Nahrungsentzug sofort ein Aufhéren der Eiproduktion bewirkt“ (HmnscHEn, 
S. 175). 

i genauen Feststellung der Zeitpunkte der drei Larvenhautungen wurden 
soeben aus dem Ei geschliipfte Habrobracon-Larven auf isolierte Mehlmotten- 
raupen gebracht, die durch den Stich von Weibchen gelahmt waren. Auf der 
Larve wurde eine Tuschemarke angebracht. Da gréBere Tiere imstande sind, 
durch peristaltische Bewegungen die erhartete Tuscheschicht abzustreifen, wurde 
ein Tier, dessen Marke verschwunden war, nur dann als gehaiutet gerechnet, wenn 
iiberdies die abgestreifte Haut gefunden wurde. Die Zeitpunkte der Vorpuppen- 
bildung und der Verpuppung wurden nach Schnittpraparaten bestimmt. Wann 
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die Imago aus der Puppenhaut geschliipft ist, kann man nach dem Zeitpunkt der 
ersten Bewegungen feststellen, die von der noch im Kokon befindlichen Imago 
bei Reizung ausgefiihrt werden. 

Eine stets einwandfreie Fixierung wurde mit dem Gemisch von Bourn-ALLEN 
erzielt. Es empfahl sich, die Fliissigkeit wahrend des Fixierens zu erwarmen. Um 
das Eindringen der Flissigkeit zu sichern, wurde die Larve angestochen und durch 
einen Wattebausch unter der Fliissigkeitsoberflache gehalten. Damit der Kérper- 
inhalt nicht auslief, wurden junge Larven auf einem Stiick FlieBpapier angestochen, 
das mit Bourn-ALLENschem Gemisch getrankt war; dann trat sofort Gerinnung 
ein. Bei Puppen wurde einfach das Abdomen abgeschnitten. Nach ein- bis mehr- 
tagigem Auswaschen in 70%igem Alkohol wurden die Objekte durch die Alkohol- 
stufen gefiihrt und dann fiir eine halbe Stunde in Benzol gebracht, dann 1 bis 
2 Stunden in Benzolparaffin und zuletzt 3 Stunden in reinem Paraffin gelassen. 
Die Schnittdicke betrug fiir die jimgeren Larven 3 y, fiir die alteren und die Puppen 
5 uw. Zur Farbung erwies sich Kisenhamatoxylin nach HEIDENHAIN am geeignetsten, - 
das die Kerne auBerordentlich gut hervortreten lat. 


Zur Herstellung von Totalpraparaten verwandte ich Glyzerin bei ganz jungen, 
Chloralhydratlésung bei alteren Larven. Die Tiere wurden véllig durchsichtig, 
und das Tracheensystem war gut zu sehen. Vorpuppen und Puppen lieBen sich 
auf diese Weise nicht durchsichtig machen. Das Tracheensystem konnte bei Puppen 
sichtbar gemacht werden, wenn man das Fettgewebe auspreBte. Puppen- und 
Imagofliigel wurden in Glyzerin-Gelatine eingebettet, da reines Glyzerin die Luft 
zu schnell aus den Tracheen verdrangt. 


Die in den Textabbildungen gebrauchten Abkiirzungen. 


B Bein. Ml Larvenlangsmuskel. 

Bl __ Blutbildungszelle. Mq Larvenquermuskel. 

Bik Blutlakune. Mm _ Mittelmembran. 

Ch Chitinpanzer des dargestellten Pif  Plasmafortsatz fiir ein Haar. 
Entwicklungsstadiums. Pim Plasmamembran. 

Ch’ Anlage des Chitins fiir das Pls Plasmasaum. 
folgende Stadium. Plst Plasmastrang. 

Cu — Cubitus. R Radius. 

D Dorsaltrachee. Sp  Spinndriise. 

Da Darm. St Stigmentrachee. 

Ep  Epithel. a Tentakel. 

F Gemeinsame Wurzel der Fliigel- | 7f In den Kérper ziehender Ast aus 
tracheen. 


Fe  Fettgewebe. 

Fs  Fasergebilde. 
H Hypodermis. 
H.F1, Hinterfliigel. 


Hr Haar. 

I Imaginalscheibe. 

ie Kopf 

KT  Kernteilung. 

M = Media. 

m Myoblasten fiir die imaginale 
Flugmuskulatur. 


der Wurzel der Fliigeltrachee. 
Tr Tracheenstamm. 
Trch Fliageltrachee. 
Trchl Tracheole. 
V Ventraltrachee. 
Va Freier Ast der Ventraltrachee. 
Vb Verschmolzener Ast der Ventral- 
trachee. 
V.Fl. Vorderfligel. 
Vsch Tracheenverschmelzungsstelle. 
I-III Thorakalsegmente. 
1—10 Abdominalsegmente. 
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II. Die Entwicklung des Fliigels. 
a) Die Fliigelentwicklung in der Larve bis zur Vorpuppe. 


Schon in der jiingsten Larve des ersten Larvenstadiums, die soeben 
die Hihaut abgestreift hat, sind die Fligelimaginalscheiben ausgebildet, 
wenn auch nicht sehr deutlich. Abb. 1a zeigt einen Querschnitt durch 
das zweite Thorakalsegment einer solchen Larve. Unter einer diinnen 
Chitinhiille liegt die einschichtige Hypodermis (H), die den Kérper- 
inhalt umschlieBt. Die laterale Hypodermis verdickt sich an einer 
Stelle zur Imaginalscheibe (I). Dort wird das Pflasterepithel der gewohn- 
lichen Hypodermis zu einem kubischen Epithel. Nach etwa 10 Stunden 
ist die Entwicklung der Imaginalscheibe soweit fortgeschritten, daB 
sie sich bereits stark von der gewéhnlichen Hypodermis unterscheidet. 
Sie besteht jetzt aus Zylinderepithel, wie Abb. 1 6 zeigt. 

In der Aufsicht hat die Imaginalscheibe etwa die Gestalt einer Ellipse, 
deren groBer Durchmesser sich in dorsoventraler Richtung erstreckt. 
Das 148t sich leicht auf Grund einer Auszaéhlung der Schnittbilder einer 
Imaginalscheibe feststellen. Ihre Lage ist dadurch charakterisiert, daB 
sie auf Schnittserien etwas unterhalb der Stigmenlinie und etwa in der 
Hohe der Langstrachee (7'r) des Kérpers angetroffen wird. Sie l48t sich 
danach in ein Totalbild der Larve einzeichnen. Fiir das erste Larven- 
stadium ist dies in Abb. 9@ und b geschehen. 

Die im dritten Thorakalsegment liegende Imaginalscheibe des Hinter- 
fliigels ist etwas kleiner als die des Vorderfliigels. Bei beiden nimmt die 
GroBe in den ersten Larvenstadien kaum zu. Relativ zum Larvenko6rper, 
der stark wachst, werden die Imaginalscheiben also immer kleiner (vgl. 
Abb. 9 a—d). 

Die erste Hautung bringt fiir die Imaginalscheibe keine wesentlichen 
Umwandlungen. Die Zylinderzellen nehmen noch an Hohe zu (Abb. 1 c). 
Ihre Kerne liegen an der Innenseite der Imaginalscheibe. Auffallig ist 
das starke Wachstum der Kerne. Auf dieser Entwicklungsstufe erreichen 
sie das Maximum ihrer GréBe. In allen untersuchten jiingeren und 
alteren Stadien haben sie nur ungefaéhr die GroBe der Kerne der etwa 
10 Stunden alten Larve. Vielleicht hingt das starke Kernwachstum 
damit zusammen, da jetzt Mitosen einsetzen. Auf Schnittbildern 
jiingerer Larvenstadien habe ich nie Kernteilungen gefunden, eine 
Beobachtung, die auch Dragpaty an Apis gemacht hat. Abb. 1c zeigt 
eine Kernteilung im Epithel der Imaginalscheibe. Die Kernteilungen 
laufen wie bei Hphestia immer an der dem Korperinneren abgewandten 
Seite des Epithels ab. Vor dem HKintritt einer Kernteilung verlagert 
sich der ganze Zellinhalt an die AuBenseite des Epithels, und die Zelle 
rundet sich ab (s. z. B. Abb. le und f). 

Nach K6uter zerfallt bei der Mehlmotte jedes Larvenstadium in 

eine Phase besonders haufiger Kernteilungen, eine Wachstums- und 
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Abb. 1. Imaginalscheibenentwicklung bis zum dritten Larvenstadium. Vergr.587/1. 
é, h Hinterfliigel, sonst Vorderfliigel. a Frisch geschliipfte Larve. Imaginalscheibe angelegt. 
b erstes Larvenstadium, 10 Stunden nach dem Schliipfen. Imaginalscheibe verdickt. ¢ zweites 
Larvenstadium, Imaginalscheibe weiter verdickt. d—h drittes Larvenstadium. d Imaginal- 


scheibe eingestiilpt, kleine Hinstiilpungsgrube. e Hinstiilpungsgrube vergréBert. f Kern- 
teilungen in der Winstiilpungsgrube. g Winstiilpungsgrube weiter vergéBert. hk Zentrale 
Zellen der Hinstiilpungsgrube vorgewachsen. 
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eine Hautungsphase. Besteht ein solcher Phasenzyklus auch fiir Hymeno- 
pteren, dann haben wir es hier mit dem Beginn der Kernteilungsphase 
des zweiten Larvenstadiums zu tun. 

Die Gestalt der Imaginalscheibe ist nach der ersten Hautung mehr 
kreisf6rmig geworden (Abb. 9c). Der Durchmesser hat etwa die gleiche 
Lange wie der grofe Ellipsendurchmesser der Imaginalscheibe vor der 
ersten Hautung. 


Die Imaginalscheibe vergréRert sich auch nach der zweiten Héutung 
nicht merklich. Aber eine wichtige Formanderung tritt ein. Etwa in 
der Mitte der Imaginalscheibe stiilpt sich eine kreisformige Grube ein 
(Abb. 1d). Solche Stadien sind allerdings selten. Haufiger beobachtet 
man Imaginalscheiben mit einer Hinstiilpwng von fast doppelt so groBem 
Durchmesser (Abb. 1 e). Aus dieser Tatsache darf man wohl schlieGen, 
daB der Einstiilpungsvorgang sich sehr rasch vollzieht, wahrscheinlich 
wahrend oder unmittelbar nach der Hautung. In einem Tier, das kurz 
nach der zweiten Hautung fixiert worden war, befanden sich die Imaginal- 
scheiben im Zustand der Abb. 1d. Die Erweiterung der Einstiilpungs- 
offnung schlieBt sich vermutlich gleich an. 


Im Gebiet dieser Einbuchtung treten bald lebhafte Kernteilungen 


auf. Abb. 1 f zeigt z. B. drei Kernteilungen nebeneinander. Mit KOHLER 


mite man dieses Stadium als die Phase besonders haufiger Kernteilungen 
im dritten Larvenstadium deuten. Tatsaichlich nimmt die Zahl der - 
Kernteilungen nach diesem Zeitpunkt allmahlich ab. 


Die Abb. 1g und h geben Langsschnitte durch die Imaginalscheiben 
des Vorder- und Hinterfliigels eines Tieres desselben Larvenstadiums, 
das unter der alten Larvenhaut schon neues Chitin abgeschieden hat. 
Nach der dritten Hautung, wahrend der das alte Chitin abgestreift 
wird, héren die Kernteilungen fast ganz auf (Abb. 2a und 6). 


Schon vor der dritten Héutung setzt in der Imaginalscheibe ein 
neuer FormbildungsprozeB ein. Am Ende des dritten Larvenstadiums 
stehen die Randzellen der Imaginalscheibe nicht mehr senkrecht, sondern 
nahezu parallel zur Kérperoberflache (Abb. 1h). Durch Streckung 
der auBersten Randzellen (Abb. 2 6) entsteht nach der dritten Hautung 
eine Art Sackchen, an dessen Grund der Mittelteil der Imaginalscheibe 
liegt. Von jetzt.an kann man an der Imaginalscheibe daher die eigent- 
liche Fliigelanlage, bestehend aus dem zentralen Teil, und das Imaginal- 
scheibensickchen, aus den Randzellen gebildet, unterscheiden. Auch die 
zentralen Zellen der Fligelanlage strecken sich; dadurch entsteht eine 
kegelformige Hochwélbung, die bis in die Offnung des Imaginalscheiben- 
sackchens hineinragt und sich an der Bildung des Chitins beteiligt (Abb. 1h 
und 26). Die in der Randbucht zwischen den Randzellen und dem 
vorgeschobenen Mittelteil der Fliigelanlage liegenden Zellen scheinen 
sich zunadchst auch noch an der Chitinausscheidung zu beteiligen. Aut 
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Abb. 2. Imaginalscheibenentwicklung auf dem vierten Larvenstadium. Vergr. 587/1. 6 Hinter- 

fliigel, sonst Vorderfliigel. a, b Larve noch nicht eingesponnen, zentrale Zellen vor- 

gewachsen. e—e Larve eingesponnen. ec Fliigelanlage in Faltung begriffen. d Fligelanlage 
gefaltet. e Fliigelanlage kurz vor der Ausstiilpung. 


Abb. 26 z. B. sieht man das Chitin zapfenformig in die Randbucht 


hineinragen. 


bei der Schlupfwespe Habrobracon juglandis Ash. 495 


Die Vorderfliigelimaginalscheibe im vierten Larvenstadium ent- 
spricht ganz der des Hinterfliigels (Abb. 2a). 

Im allgemeinen sind die Imaginalscheiben von Vorder- und Hinterfliigel stets 
im gleichen Entwicklungszustand. Fir die vordere Imaginalscheibe des dritten 
Larvenstadiums konnte ich zwar kein der Abb. 1h entsprechendes Bild finden. 
_ Dies diirfte jedoch auf Zufall beruhen. ‘Die Entstehung des neuen Chitins iiber der 
Gruben6ffnung in Abb. 1g 148t sich schwer erklaren, wenn man nicht die Mit- 
wirkung von Zellen annimmt, die einer zentralen Vorwélbung angehéren. 

Das Chitin des viertén Larvenstadiums unterscheidet sich von dem 
der drei ersten Larvenstadien durch die Ausbildung von Haaren. Diese 
werden von zapfenformigen plasmatischen Fortsitzen der Hypodermis- 
zellen abgeschieden (Abb. 1g und h). Jede Zelle bildet ein solches 
Haar, wie der Vergleich der Abstaénde der Zellen im Querschnitt und 
der Haare am Totalpraparat beweist. Spater werden die Plasmafortsatze 
aus den Haaren zurtickgezogen (Abb. 2 a und b). Die Zellen der Imaginal- 
scheiben beteiligen sich nicht an der Bildung dieser Haare. 

Kurz vor dem Hinspinnen der Larve im Alter von etwa 96 Stunden 
beginnt in der Fliigelanlage ein FaltungsprozeB. Schon in dem auf 
Abb. 2a dargestellten Stadium entsteht an der Innenseite der Fliigel- 
anlage eine groBe seichte Ausbuchtung. Spater weichen dort die basalen 
Enden der Zellen auseinander (Abb. 2c). Die untere Halfte der Fliigel- 
anlage wird einem Faltungsvorgang unterworfen, wie man an der ver- 
anderten Richtung der Langsachse der Zellen erkennt. Es treten dort 
Kernteilungen auf. Die obere’ Halfte scheint zunachst von der Faltung 
unbertihrt zu bleiben. An der Faltungsstelle ist ein besonders tiefer 
Spalt. Gleichzeitig mit diesen Spaltbildungen im Zellgewebe bemerkt 
man an der Innenseite der Fliigelanlage feine faserige Strukturen. Viel- 
leicht gehen diese aus der Basalmembran hervor, die ich im allgemeinen 
nicht zu erkennen vermochte. 

_Der FaltungsprozeB schreitet schnell fort. Abb. 2d gibt ein etwas 
alteres Stadium wieder. Auch die obere Halfte der Fliigelanlage wird 
jetzt in die Faltung einbezogen, und es treten auch in diesem Gebiet 
Mitosen auf. Die ganze Anlage wachst stark. Der gefaltete Teil wachst 
nach unten; das Imaginalscheibensickchen vergréBert sich entsprechend. 
Die ganze Falte ist mit den feinen Fasergebilden angefiillt. 


Bei der Mehlmotte vollzieht sich nach K6utER die Faltung der Imaginalscheibe 
ganz anders. Es schlagt hier die ventrale Spitze der Imaginalscheibe nach innen 
um. Die Basalmembranen der umgebogenen Teile des Innenblattes verkleben 


miteinander. 

Bald nachdem die Larve ganz eingesponnen ist, kontrahieren sich 
die Muskeln der Fliigelgegend. Es sind dies in der Hauptsache ein Quer- 
muskel, der ober- und unterhalb der Imaginalscheibe an der Hypo- 
dermis ansetzt, und ein Langsmuskel, der etwa in der Hohe des Tracheen- 
stamms verlauft. An den Insertionsstellen des Quermuskels setzen 
noch andere Muskeln an. In der schematisierten Abb. 3a, die nach 
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demselben Praparat wie Abb. 2 ¢ gezeichnet wurde, ist die genaue Lage © 
dieser Muskeln zu sehen. 

Langs- und Quermuskeln sind bereits in jungen Larvenstadien 
angelegt, z. B. zeigt Abb. 1 b den Quermyskel (Mg) in einer 10 Stunden 
alten Larve. 

Infolge der Kontraktion der verschiedenen Muskeln entsteht dorsal 
und ventral von der Imaginalscheibe je eine groBe in den Korper ein- 
schneidende Hypodermisfalte (Abb. 3a). Auch die Fligelanlage wird 
in Falten gelegt (Abb. 2e, 3a). Gegeniiber dem Stadium der Abb. 2d 


Abb. 3. Ausstiilpung der Vorderfliigelanlage, schematisiert. Vergr.188/1. a viertes Larven- 

stadium. Fliigelanlage kurz vor der Ausstiilpung. b Vorpuppe. Fliigelanlage kurz nach 

der Ausstiilpung. Die in b punktiert gezeichneten Teile der Kérperwand sind verkiirzt 
wiedergegeben. 


erscheint die Offnung des Fliigelsiickchens, also die alte Einstiilpungs- 
stelle, erweitert. Vielleicht haingt diese Erweiterung direkt mit der 
Hypodermisverlagerung, indirekt mit der Muskelkontraktion zusammen. 


Bald danach tritt die Fliigelanlage aus dem Imaginalscheibensickchen 
aus und legt sich dem K6rperchitin an (Abb. 3b, 4a), wahrend sieim Stadium 
der Abb. 2e im Gebiet der Offnung des Imaginalscheibensickchens vom 
Chitin durch einen relativ breiten Zwischenraum getrennt war. Wie 
diese Ausstiilpung der Fliigelanlage vor sich geht, lift sich nicht ent- 
scheiden. Da die Muskeln nicht direkt an der Imaginalscheibe angreifen, 
kénnten sie sich nur indirekt an der Ausstiilpung beteiligen. 


Be Habrobracon scheint mit der Anpressung der Fligelanlage an 
das K6rperchitin die Ausstilpung in der Hauptsache vollendet. Hamo- 
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lymphe dringt anscheinend nicht in den Fligel ein. Der Zwischenraum 


_ zwischen den beiden Epithelien vergréBert sich nicht. Nach wie vor 


bleibt er mit der feinen Faserstruktur erfiillt. Auch von einer Dehnung 
des Fliigels wihrend oder nach der Ausstiilpung ist nichts zu bemerken. 
Die in gleicher VergréBerung gezeichneten Fliigelanlagen der Abb. 3a 
und 6 sind etwa gleich groB, wenn man die Faltung der Fliigelanlage 
in Abb. 3 @ beriicksichtigt. Im weiteren Verlauf der Entwicklung wiichst 
zwar die ganze Fliigel- 
anlage stark ventral- 
warts, aber ein Diinner- 
werden des Epithels ist 
auch dann nicht zu 
erkennen (Abb. 4 5). 


Wahrend des Aus- 
stiilpungsvorganges 
stauchen. sich oberhalb 
der Fligelanlage die 
Zellen, die bisher das 
Imaginalscheibensdck- 
chen bildeten, und neh- 
men teil an der Bildung 
der K6rperwandung. 
Die Stelle, wo sich das 
Epithel des Imaginal- 
scheibensickchens in 
die Fliigelanlage fort- 
setzte (Abb. 2 e*), ist 
noch durch einen Knick 
gekennzeichnet (Abb. 


4a*). Unterhalb der 

as 7 - Abb. 4. Entwicklung der Vorderfliigelanlage in der friithen 
Fligelanlage bleibt die Vorpuppe. Vergr. 300/1. a Fligelanlage kurz nach der 
Falte des Imaginal- Ausstiillpung. 6 Fliigelanlage im Wachstum begriffen. 


scheibensickchens zu- 
naichst noch erhalten (Abb. 4a). Sie verschwindet aber im Verlauf 


der weiteren Entwicklung vollstandig (Abb. 46). Wie das geschieht, 
ist allerdings ungeklart. 
Das durch die Ausstiilpung des Fliigels gekennzeichnete Stadium 


-der Entwicklung nennen wir Vorpuppe. Mit dem Beginn des Vorpuppen- 


stadiums betrachten wir den Teil der Fligelentwicklung, den wir mit 
Imaginalscheibenentwicklung bezeichnen, als abgeschlossen. Der Begriff 
Imaginalscheibe wiirde fiir die fliigelartige Falte, die dem Korper seitlich 
angedriickt unter dem Chitin liegt, nicht mehr passen. Wir sprechen 
daher von jetzt ab vom Vorpuppentfliigel. 


Z. f. Morphol. u. Okol. d, Tiere. Bd. 27. 33 
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b) Die Fliigelentwicklung in der Vorpuppe. 


In der friihen Vorpuppe finden im Fliigel viele Kernteilungen statt — 
(Abb. 4b). Der Fliigel schiebt sich wahrend des starken Wachstums 
weiter ventralwairts zwischen Chitin und Kérperwand. Innerhalb der 
Fliigelfalte treffen wir immer noch das feine Faserwerk an, das seit 
Beginn der Faltung vorhanden ist. 

In dem in Abb. 5a gezeigten Stadium befinden sich im Lumen der 
Fligelfalte auBer den faserigen Gebilden noch T'racheen und Blutzellen. 
Wie die Tracheen entstehen und in den Fligel hineingelangen, dariiber 
vermag ich nichts auszusagen. Die Fasern verschwinden erst nach dem 
Eindringen der Tracheen zu einem Zeitpunkt, da am Fliigelepithel 
wichtige histologische Differenzierungen eintreten: Die friiher glatte 
Innenseite des Fliigelepithels w6lbt sich in diesem Stadium an bestimmten 
Stellen vor (Abb. 5a). Wie man bei starkerer VergroBerung erkennt, 
strecken sich hier die Zellen in die Lange (Abb. 56). Die Zellen strecken 
sich mehr und mehr, bis die gegeniiberliegenden Fliigelepithelien auf- 
einanderstoBen (Abb. 5c). Hine starkere VergréBerung zeigt, daB sich 
dabei die Enden der Zellen miteinander verzahnen (Abb. 5d). Die 
ausgesparten Raéume stellen das Blutlakunensystem dar. Es enthalt 
die vorher eingedrungenen Tracheen und Blutzellen. 

Auf Grund meiner Untersuchungen ist wohl die alte Streitfrage, 
ob bei den Hymenopteren die Tracheen oder die Blutlakunen das Primare 
sind, fiir Habrobracon endgiiltig entschieden: Zuerst wachsen die Tracheen 
ein, dann erst werden die Blutlakunen gebildet. 

Da’ Comstock und NrrpHam bei Hymenopteren die Entstehung der Blut- 
lakunen vor der der Tracheen und weitgehende Unabhangigkeit beider voneinander 
annehmen, liegt wohl daran, da8 ihnen keine Schnittpriparate der Fligelanlagen 
der Hymenopteren zur Verfiigung standen und sie sich daher auf die morpho- 
logische Betrachtung von Puppenfliigeln beschrinken muBten. Ihre Annahme 
schien durch die Beobachtung, daB bei Hymenopteren gewisse Blutlakunen wahrend 


der ganzen ontogenetischen Entwicklung keine Tracheen enthalten (vgl. S. 512), 
eine Stiitze zu finden. 

Der von Dimrrrowa an der Biene versuchte Nachweis, daB die Tracheen die 
Grundlage fiir die Entstehung der Blutlakunen abgeben, fuBt ebenfalls nur auf 
morphologischen Untersuchungen an Puppenfliigeln, wahrend nach DraBaty 
schon in der Vorpuppe die Bildung der Blutlakunen beginnt. 

Da Drasaty im Vorpuppenstadium wahrend der Blutlakunenbildung schon 
Tracheen vorfand, méchte ich annehmen, da8 bei der Biene ahnliche Verhaltnisse 
wie bei Habrobracon vorliegen. Ob allerdings die Blutlakunen auf dieselbe Weise 
wie bei Habrobracon, nimlich durch Vorwachsen von Fliigelepithelzellen, ent- 
stehen, konnte ich den Zeichnungen DRaBatys nicht mit Sicherheit entnehmen: 


In dem eken gekennzeichneten Entwicklungszustand bis zur Yoll- 
endung der Bildung der Blutlakunen laufen im Fliigelepithel massttihaft 
Kernteilungen ab (Abb. 5c). Der Fliigel wichst bis zu den Beinen vor. 
Noch mehr als bisher hat man den Eindruck, da8 das Epithel mehr- 
schichtig ist. Die Zellen sind sehr hoch. Die Zellkerne liegen in 3 oder 
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Abb. 5. Hntwicklung der Vorderfliigelanlage in der mittleren Vorpuppe. Vergr. a, ¢ 300/1; 
ée 160/1; 0, d, f 587/1. a, 6 Beginnende Blutlakunenbildung. Tracheen und Blutbildungs- 
zellen im Fligellumen. c, d@ Blutlakunenbildung vollendet. Verzahnung der Zellen der 
beiden Fliigelepithelien. e, f Streckungswachstum durch Verkiirzung und Verdickung 
J ; der Zellen. 


4 Schichten iibereinander (Abb. 5d). Am AuBenrande des Epithels 
ist ein feiner Plasmasaum sichtbar, dessen Bedeutung nicht geklart ist. 
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Etwa 10 Stunden spater streckt sich der Fligel gewaltig in die Lange 
(Abb. 5e). Kernteilungen findet man jetzt seltener als im vorher- 
gehenden Stadium. Es sind die letzten Mitosen, die man wahrend der 
Fliigelentwicklung beobachtet. Das starke Wachstum des Fliigels beruht 
also zum groBten Teil nicht auf einer Zellvermehrung, sondern auf einer 
Verkiirzung und Verdickung der vorhandenen Zellen, die bei einem 
Vergleich der Abb. 5d und f deutlich ist. 

An diese Streckung, wahrend der das Epithel relativ wenig verandert 
wird, schlieBt sich noch ein weiterer DehnungsprozeB mit weitgehender 
Umwandlung des E'pithels an. Abb. 6a gibt den Querschnitt eines Hinter- 
fliigels in diesem Stadium wieder. Der Vorderfliigel wird von den Beinen 
an seiner weiteren ventralen Ausdehnung gehindert und schiebt sich 
nach hinten unter den Hinterfliigel. Auf Abb. 6a@ ist daher auch das 
distale Ende des Vorderfliigels unter dem Hinterfliigel zu sehen. Beide 
Fliigel sind stark gefaltet. Abb. 66 zeigt einen Teilausschnitt aus dem 
Vorderfliigel bei stiirkerer Vergré8erung. Zwischen den Lakunen an den 
friiheren Berihrungsstellen der beiden Epithelien eines Fligels sind die 
Zellen nur an der Epitheloberflache dicht gelagert. Ins Fligelinnere 
entsenden sie schmale Plasmafortsatze, die sich mit denen der Gegenseite 
verbinden und zum Teil die Zellkerne enthalten. Da eine Mittelmembran, 
wie sie bei der Mehlmotte in der Vorpuppe vorhanden ist, nicht zu sehen 
ist, gewinnt man bei Habrobracon den Hindruck eines einheitlichen 
lockeren Gewebes. 

Im Gebiet der Blutlakunen liegen die Zellkerne fast iiberall ein- 
schichtig. Die Zellen haben auch hier Plasmaauslaiufer, die aber nicht 
mit denen der Gegenseite, sondern mit Fortsaitzen benachbarter Zellen 
verschmelzen. Dadurch entsteht eine einheitliche Membran, die das 
Blutlakunensystem von den Gewebehohlriumen trennt. 

Man erkennt sie besonders gut an etwas alteren Stadien. Abb. 7a gibt einen 
Querschnitt durch einen jungen Puppenfliigel wieder. Die Membran umschlieBt 
die Lakune liickenlos. Diese vollstindige Abgeschlossenheit der Lakune ist beson- 
ders deutlich an einem Flachschnitt durch die Fligelspitze desselben Stadiums 
(Abb. 7 6). Die angeschnittene Blutlakune, in der eine Trachee verliuft, wird von 
einer Membran umgrenzt, deren Beziehung zu den quer geschnittenen Zellfortsaitzen 
hier nicht erkennbar ist. 

Bereits im Vorpuppenstadium (Abb. 6a@) erweitern sich die Blut- 
lakunen, und die Epithelien entfernen sich voneinander. Etwa 10 Stunden 
spater stromt reichlich Haimolymphe in den Fliigel ein. Vielleicht zum 
Teil infolge des Hamolymphedruckes weichen die Fligelwinde weit 
auseinander, und zwar in der proximalen Halfte (Abb. 6c) etwa doppelt 
so weit wie in der distalen (Abb. 6d). Die schematisierte Abb. 147 
gibt einen Uberblick tiber einen Querschnitt durch den ganzen Fligel. 
Die Faltung ist in diesem Stadium noch nicht ausgeglichen, da der 
Fliigel zwischen der alten Larvenhaut und dem Kérper eingeengt wird. 
Wie gro8 der Hamolymphedruck im Fligelinnern ist, kann man daraus 
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Abb. 6. Entwicklung der Fliigelanlage in der spiiten Vorpuppe. Vergr. a 160/1; b—d 587/1. 
a Querschnitt durch das dritte Thoraxsegment. Hinterfliigel gefaltet, Teile des Vorderfliigels 
darunter sichtbar. b Teilausschnitt aus dem Vorderfliigel von a. Faltung des Fliigels 
und Auflockerung des Fliigelepithels. ec, d@ Querschnitte durch die Vorderfliigelanlage 
einer Vorpuppe kurz vor der Verpuppung. Fliigel aufgefaltet, Auseinanderweichen der 
Fligelepithelien; c breitester, d schmalster Teil der Fligelanlage. 
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ersehen, daB nach der Sprengung des Larvenchitins der Fliigel sofort 
ganz ausgedehnt wird, und im Querschnitt die Plasmafasern straff 
gespannt erscheinen (Abb. 7). 


c) Die Fliigelentwicklung in der Puppe. 


Der in Abb. 6c dargestellte Fligel gehért einer Vorpuppe an, die 
unmittelbar vor der Hautung steht. Das kiinftige Puppenchitin ist 
bereits vollkommen aus- 
gebildet (Ch’). 

In einem Alter von 
ungefahr 190 Stunden 
wird die alte Haut ab- 
gestreift. Die Fligel- 
falten glatten sich, und 
der Fliigel nimmt. eine 
fiir die Puppe charak- 
teristische Lage an. 
Hatte sich der Vorder- 
fliigel bereits in der 
Vorpuppe nach hinten 
gewandt, so legt er sich 
jetzt fast: ganz parallel 
zur Korperlangsachse. 
Er iiberdeckt dabei den 
Hinterfliigel vollkom- 


eS Vi aes men. Will man jetzt 
Pw eee Re Schnittbilder in der 
RSS ee ea Ast Richtung von der Inser- 

EES tionsstelle zur Fligel- 


spitze erhalten, so muB 
man die Puppen langs 


b schneiden. Einen Uber- 


Abb. 7. Puppenfliigel. Vergr. 528/1. @ Querschnitt durch . +. . 
den Vorderfliigel einer jungen Puppe. 06 Flachschnitt blick tiber die Gestalt 


durch die Spitze eines Fliigels derselben Puppe. der Puppenfliigel gibt 

; Abb. 12a. Sie stellt 

einen Puppenthorax von der Bauchseite aus gesehen dar. Die beiden 

Fliigel sind zur Seite geklappt, der Hinterfliigel, der kleiner ist als 
der Vorderfliigel, ist etwas vorgezogen. 

In dem auf Abb. 7 a wiedergegebenen Querschnitt durch den Vorder- 
fliigel einer jungen Puppe, bei dem die Falten des Vorpuppenstadiums 
verschwunden, die Plasmafortsatze straff gespannt sind, haben sich alle 
Zellkorper epithelartig an der Oberfliche angeordnet (vgl. auch die 
schematische Abb. 14 k). Wegen des geraden Verlaufs der Plasmastringe 
erkennt man jetzt sehr gut, wie diese Zellfortsatze sich miteinander 


bei der Schlupfwespe Habrobracon juglandis Ash. 508 


verbinden: Jeder Plasmaauslaufer einer Zelle spaltet sich etwa in der 
Mitte des Fligellumens in Teilfortsitze, die mit denen der Gegenseite 
verschmelzen. 

In diesem Zustand scheint das Fliigelepithel nur kurze Zeit zu ver- 
harren, denn gerade dieses Stadium findet man selten. Vielmehr geht 
das Epithel bald in einen Zustand iiber, wie ihn Abb. 8a wiedergibt. 

Man hat den Eindruck, da8 der Hamolymphedruck nachgelassen hat. 
Die Epithelien des Fliigels lésen sich vom Chitin los und nahern sich 
wieder aneinander an. In der Mitte des Fliigelhohlraums hat sich nun 
auch zwischen den Lakunen aus den verschmolzenen. Zellfortsatzen eine 
Membran gebildet, die der Lage nach an die Mittelmembran bei Coleopteren 
und Lepidopteren erinnert. Eine Anzahl von Kernen wandert auf die 
Mittelmembran zu; einige legen sich an diese an. 

Einen Achsenfaden in den Zellfortsatzen, wie ihn Tower bei Leptinotarsa und 
KO6uLER bei Hphestia beobachteten, habe ich nicht gefunden. Ob er wirklich nicht 
vorhanden ist, muB wegen der Kleinheit des Objekts unentschieden bleiben. 

Im weiteren Verlauf der Entwicklung geht die Anniherung der 
Fligelepithelien noch weiter (Abb. 86). Die Zellen liegen ziemlich dicht 
gepackt im Innern des Fligels. Nur die Blutlakunen bleiben ausgespart. 

Die dichte Packung der Kerne weicht nach dieser Zeit einer Auf- 
lockerung, verbunden mit einer geringen Verdickung des Fliigels (Abb. 8 c). 
Die Mittelmembran ist nicht mehr so deutlich sichtbar. 

Die Auflockerung schreitet allmahlich fort (Abb. 8d). Zugleich wird 
der Fligel zuerst schwach, spater starker gefaltet (Abb. 8e). Er wird 
dabei wieder diinner, und nur die Blutlakunen heben sich als dickere 
Stellen heraus. Der Vergleich einer noch ungefalteten Strecke (Abb. 8 /) 
mit dem Stadium der Abb. 8c laBt die Verdiinnung besonders deutlich 
erkennen. 

Etwas spaiter wandern on Kerne aus dem Fliigelinneren wieder zur 
Oberflache (Abb. 8g). Von der Mittelmembran ist nichts mehr zu 
sehen. Die Plasmastringe, die die beiden Fliigelepithelien verbinden, 
riicken weiter auseinander. Die Blutlakunen zeichnen sich im allgemeinen 
durch ihren groBen Querschnitt aus, zum Teil sind sie nur.an-den in 
ihnen enthaltenen Tracheenquerschnitten erkennbar. 

Abb. 8h gibt einen Fliigel kurz vor dem Schliipfen der Imago wieder. 
Die Faltenbildung ist weiter vorgeschritten. Der Fliigel nimmt jetzt 
wieder fast den ganzen Raum zwischen den beiden Chitinlamellen des 
Puppenfliigels ein (vgl. auch die schematische Abb. 141). In den beiden 
Epithelien sind die Kerne sehr weit auseinandergeriickt, ebenso die 
Plasmastrange zwischen ihnen. Der ganze Fliigel ist von einer diinnen 
Chitinschicht mit Haaren tiberzogen. Die Flachenansicht eines gefalteten 
Puppenvorderfliigels kurz vor dem Schliipfen der Imago gibt Abb. 126 
wieder. Infolge der Einengung in der Breitenrichtung durch das um- 
hiillende Chitinsiickchen des Puppenfliigels legt sich der Fliigel in Langs- 


Abb. 8. Erklirung siehe nebenstehend. 
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falten, die von der Ansatzstelle zur Spitze verlaufen. Diese Falten 
lberschneiden nie die Tracheen. AuSer von dieser Langsfaltung und der 
schon behandelten senkrecht zur Fliigelfldche erfolgenden Querfaltung 
wird der Fligel noch von einer Querfaltung in der Fliigelfldche betroffen, 
die ebenso wie die Querfaltung senkrecht zur Fliigelfliche durch die 
Beschrankung der Langenausdehnung zustande kommt, In den Vorder- 
rand schneiden zwei, in den Hinterrand eine tiefe Falte ein. AuBer- 
dem wird zwischen den beiden Falten am Vorderrand ein Einschnitt 
gebildet, der im Unterschied von den anderen Falten des Puppen- 
fligels am Imaginalfliigel (Abb. 13 c) erhalten bleibt. Der Hinterfliigel 
zeigt eine ahnliche Faltenbildung wie der Vorderfliigel. 

Der Verlauf der Tracheen im Vorder- und. Hinterfliigel wird in einem 
besonderen Abschnitt behandelt. 


d) Der Fliigel der Imago. 


Wahrend die Imago die Puppenhaut abstreift, streckt sich der 
gefaltete Fliigel glatt aus. Ein véllig gestreckter Fliigel hat etwa die 
doppelte Linge eines Puppenfliigels, wie ein Vergleich der Abb. 13a, 6b 
mit Abb. 13¢, d, die bei derselben VergréBerung gezeichnet wurden, 
lehrt. Die ganze Fligeloberflache ist mit Haaren besetzt (Abb. 13 c, d). 
Die Adern heben sich als dunkel pigmentierte, stark chitinisierte Gebilde 
heraus. Die starke Reduktion der Tracheen, die beim Vergleich des 
Imaginalfliigels mit dem Puppenfliigel auffallt, wird in dem Abschnitt 
tiber das Tracheensystem besprochen. 


| If. Die Tracheenentwicklung und ihre Beziehung zur Fliigelentwicklung. 


Zum besseren Versténdnis der Entwicklung der Fligeltracheen ver- 
folgen wir zunachst die Entwicklung des gesamten Tracheensystems in 
gro8en Ziigen. 

Wenn die Larve aus dem Ki geschliipft ist, ist das Tracheensystem 
im Grundplan fertig ausgebildet. Wahrend der ersten beiden Larven- 
stadien nimmt es nur dem Wachstum des Kérpers entsprechend an 
GréBe zu. Die Abb. 9a—c, die Tiere im ersten und zweiten Larven- 
stadium in derselben VergréBerung wiedergeben, lassen keine Ver- 
anderung am Tracheensystem erkennen. Im dritten Larvenstadium 
kommen lediglich einige Veristelungen hinzu, die den Grundbauplan 
jedoch nicht verandern (Abb. 9d, e). Der Aufbau des larvalen Tracheen- 
systems kann also fiir die dret ersten Larvenstadien gemeinsam betrachtet 


werden (Abb. 9, 10). 


Abb. 8. Querschnitte durch den Vorderfliigel der Puppe. Verer. 528/1. a Annaherung 

der Epithelien. 6 Epithelien gendhert (Chitinlamellen nicht mitgezeichnet). c Auflockerung 

des Epithels. d@ Beginn der Auffaltung (auBere Chitinlamelle nicht mitgezeichnet). e Fligel 

aufgefaltet. f Noch nicht aufgefalteter Teil desselben Fligels wie in ¢. g Fligel stirker 
aufgefaltet. h Fligel maximal aufgefaltet. 


506 Josefa Schliiter: Die Entwicklung der Fligel 


Abb. 9. Larven mit Hintragung des Tracheensystems. Vergr. 72/1. a—d Seitenansicht. 
é Ventralansicht. a Frisch geschliipfte Larve. b Hrstes Larvenstadium, 10 Stunden nach 
dem Schliipfen. ec Zweites, d, e drittes Larvenstadium. 
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Der Larvenk6rper setzt sich aus 14 Abschnitten zusammen: dem 
Kopf (K), 3 Thoraxsegmenten (I, IZ, III) und 10 Abdominalsegmenten 
(1—10). Durch den ganzen Korper ziehen sich links und rechts die beiden 
Hauptstémme des Tracheensystems (7'r). Der Kopf und die beiden 
letzten Abdominalsegmente werden von Auslaéufern der Hauptstamme 
versorgt (Abb. 96 und 10). In den iibrigen Kérperabschnitten zweigen 
von den beiden Hauptstammen dorsal- und ventralwirts ziehende Seiten- 
aste ab (s. besonders Abb. 9d und e). 

In den vorderen 8 Abdominalsegmenten ist das Tracheensystem 
vollig gleichartig ausgebildet. In jedem dieser Segmente fiihrt eine 
Trachee (StI bis St 8) zum Stigma, das seitlich ausmiindet. Davor 
zweigt ein dorsaler Ast (D 1 bis D 8) ab, der dicht unter der Hypodermis 
in der Segmentgrenze verlauft. Ventralwarts geht unterhalb der Stigmen- 
trachee eine zweidstige Trachee ab, deren hinterer Ast (V 1b bis V 8 6) 
mit dem der anderen Seite verschmilzt (Abb. 9e, Vsch). Der vordere 
Ast (V 1a bis V 8a) bleibt frei. Im neunten und zehnten Abdominal- 
segment fehlen die Stigmen und die charakteristischen Seitenzweige. 

Das Tracheensystem in den 3 Thorakalsegmenten erscheint im Ver- 
gleich zu den 8 ersten Abdominalsegmenten abgeandert. Hin Stigma 

ist nur im ersten Thoraxsegement vorhanden, im zweiten und dritten 
sind die Stigmen und ihre Tracheen reduziert. Im zweiten Thorakal- 
segment fehlt jede Spur der Stigmentrachee, im dritten ist nur ihr 
basaler Teil als ein kurzer blind endender Seitenast des Haupttracheen- 
stammes erhalten geblieben (Abb. 10, St. III); dieser vergréBert sich 
in demselben MaBe wie die entsprechenden Abschnitte der nicht redu- 
zierten Stigmentracheen (Abb. 9d). Die Dorsaltracheen (DIZ und 
DIII) sind im zweiten und dritten Segment ‘unverdndert erhalten 
geblieben. Im ersten Segment verschmilzt die Dorsaltrachee (D* I) 
mit der der anderen Seite (Abb. 9d und 10). Allen Ventraltracheen 
der Thorakalsegmente gemeinsam ist das Fehlen des ventralen Ver- 
bindungszweiges zur anderen Seite. Die vorderste von ihnen (V* 1) 
durchzieht das erste Thoraxsegment und verzweigt sich im Kopf. Zu- 
gleich ist die ventrale Trachee des zweiten Thorakalsegmentes nach vorn 
verschoben. Sie zweigt nicht wie in den andern Segmenten hinter, 
sondern vor der zugehérigen Dorsaltrachee ab (Abb. 10). 

Nach der zweiten Hautung (Abb. 9d, e) treten in den Abdominal- 
segmenten und im ersten Thorakalsegment am Tracheensystem auSer 
einer regellosen Verzweigung der Dorsaltrachee und des freien Ventral- 
tracheenastes keine wesentlichen Anderungen auf. Auch im zweiten 
und dritten Thoraxsegement andert sich wenig. Hs fallt aber in beiden 
Segmenten ein Seitenzweig (T'rch II, T'rch III) der Ventraltracheen auf, 
der nahe ihrer Wurzel entspringt und zunachst schrég nach hinten 
verlauft. Diese Trachee wird in keinem anderen Segment gebildet. 
Thre Entwicklung wird uns weiterhin interessieren. 
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Nach der dritten Hautung (Abb. 11), also im verten Larvenstadium, 
kurz vor dem Einspinnen der Larve ist diese Trachee reich verzweigt. 
Deutlich sieht man, wie ein Teil der Seitenzweige sich dorsalwarts hoch- 
biegt und so in die Gegend gelangt, wo ungefahr die Fliigelanlage liegen 
mu. Aus der Verfolgung der Fliigelentwicklung an Schnittpraparaten 
wissen wir, daB um die Zeit des Einspinnens noch keine Tracheen in die 
Fliigelanlage eingedrungen sind. Erst in der Vorpuppe, wenn die Fliigel- 
anlage ganz ausgestiilpt ist, fanden sich Tracheen im Fligelinnern. 
Die Art ihres Eindringens wurde nicht festgestellt. Da es nicht gelang, 


V4 


Abb. 10. Vorderende einer frisch geschliipften Larve mit Hintragung des Tracheensystems. 
Seitenansicht. Vergr. 270/1. 


die Larven noch nach dem Einspinnen durchsichtig zu machen, konnte 
ich auch an Totalpraparaten keinen Aufschlu8 dariiber erhalten. 


Die Tracheen, die spater am Totalpraparat im Puppenfliigel an- 
getroffen werden (Abb. 12 a), entspringen ungefaéhr an derselben Stelle 
wie die besprochenen Seitentracheen (7'rch IT, Trch ITI) des vierten Larven- 
stadiums, aus denen sie wahrscheinlich hervorgegangen sind (Abb. 11). Sie 
bilden Seitenzweige der beiden ventralen Tracheen V JJ und V III. Von 
diesen zweigt V III wie auf-friiheren Stadien dicht bei der rudimentiren 
Stigmentrachee St III ab. V II, die ebenso wie alle anderen ventralen 
und dorsalen Tracheen an der vorderen Grenze des zugehérigen Seg- 
mentes liegt und in Abb. 11 infolge perspektivischer Verzeichnung 
sogar in das nachstvordere Segment verschoben erscheint, entspringt 
jetzt an derselben Stelle des Haupttracheenstammes wie die schon auf 
fritheren Stadien relativ weit hinten im ersten Thoraxsegement ent- 
springende Stigmentrachee StZ. Ein neuer Stigmenast ist nicht ent- 
standen, da vor StJ schon die charakteristische dorsale Verbindungs- 
trachee (D* I) des ersten Thorakalsegments zu sehen ist. 
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Sowohl im zweiten als auch im dritten Thorakalsegment entspringt 
_ nahe der Wurzel der Ventraltrachee (V IJ und V III) ein Seitenast 
(F II, F I11), der sich alsbald in 3 Tracheen verzweigt (Abb. 12a). In 
_ den Vorderfliigel der Puppe dringen zwei dieser Tracheen ein, in den 
Hinterfliigel nur eine. Die iibrigen Tracheen wenden sich bauchwirts. Die 
in die Fligel eintretenden Tracheen kénnen nach ihren Beziehungen 
zu den Adern der Imaginalfliigel benannt werden. Bei der Benennung 


Abb. 11. Vorderende einer Larve im vierten Larvenstadium mit Hintragung des Tracheen- 
systems. Dorsalansicht. Vergr. 65/1. 


des Adersystems folge ich Drurrrowa (1927). Wahrend bei den meisten 
Hymenopteren noch 3 Tracheenhauptiste in die Fliigel hineinziehen, 
namlich die Radial-, die Medial- und die Cubitaltrachee, fehlt bei 
Habrobracon die Cubitaltrachee sowohl im Vorder- als auch im Hinter- 
fliigel, sowie die Radialtrachee des Hinterfliigels. Die Radialtrachee 
des Vorderfliigels ist zweidstig. Ihr hinterer Gabelast ist nach Drt- 
TROWA als Rd zu bezeichnen. Die Medialtrachee ist in beiden Puppen- 
fliigeln sehr ahnlich. Sie zieht etwa durch die Mitte des Fliigels. Nach 
hinten gibt sie einen Ast ab, den Drirrowa als M 3+ 4 deutet. Im 
Vorderfliigel macht die Medialtrachee dann einen scharfen Bogen. Diesen 
Teil bezeichnet Drurrrowa als M 1+2. Er gabelt sich in beiden Fliigeln 
in 2 Aste, die mit M1 und M 2 zu bezeichnen sind. Die Enden der 
Tracheen laufen in beiden Fliigeln in Tracheolen aus, die sich vielfach 
verschlingen und riickliufig werden k6nnen. 
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Bei den schon beschriebenen, im Puppenstadium vor sich gehenden 
Faltungsvorgangen im Fliigel werden, wie schon geschildert, die Tracheen 


Pave \ 


Wie NS 


Abb. 12. Tracheenversorgung des Pu i ) 
1 v ; ppenfliigels. Vergr. 105/1. a Vorderteil einer Puppe 
Ventralansicht. Fliigel zur Seite geklappt. b Puppenvorderfliigel, gefaltet. Tdchenansieee 


nur von der Querfaltung betroffen (Abb. 126). Die Langsfalten iiber- 
schneiden niemals die Tracheen, sondern verlaufen zwischen ihnen. 
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Ob die Tracheen wahrend der durch die Faltung verursachten relativen 
Streckung noch wachsen, oder ob lediglich die aufgeknauelten oder 
ricklaufigen Enden abgerollt werden, konnte ich nicht nachpriifen. 
Beim Imaginaljliigel (Abb. 13 c und d) treffen wir auf eine bei Hymeno- 
pteren weitverbreitete Erscheinung: die Tracheen sind teilweise aus den 


s s m ; FS : 43/1. 
.13. Puppenfliigel und Imaginalfliigel bei gleicher VergroBerung Verger 
pri a Vorder-, b Hinterfliigel der Puppe. c¢ Vorder-, d Hinterfliigel der Imago. 


Adern zuriickgezogen. Diurrrowa sieht die Ursache dieser Erscheinung 
darin, ,,da8 die Tracheen der Streckung des Fliigels wihrend des Wachs- 
tums nicht zu folgen vermégen“ (S. 707). Modglicherweise wird das 
Tracheensystem auch zum Teil sekundar aufgelést, denn in-vielen Fliigeln 
ist die Medialtrachee ganzlich geschwunden. 

- Die Radialtrachee im Vorderfliigel ist als einzige Trachee noch fast 
in ihrer ganzen Ausdehnung erhalten. Selbst & 5 kann man noch fast bis 
in die Fligelspitzen verfolgen. 
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Auch bei der Biene nimmt nach Drurrrowa die Radialtrachee eine ahnliche 
Sonderstellung ein. 

Die Medialtrachee ist in beiden Fliigeln stark reduziert. Sie weist 
nur noch 2 Aste auf: M1+2 und M 3+4. Der bereits in der Puppe 
sichtbare Bogen des Abschnittes M 1+-2 im Vorderfligel ist entsprechend 
der Ausbildung des Gedders zu einem scharfen Knick geworden. 

AuBerdem finden sich am Imaginalfliigel Adern, denen im Puppen- 
fliigel keine Trachee entsprochen hat. Ihre Lage und Bezeichnung ist 
aus Abb. 13 c, d zu ersehen. Wie schon Comstock und NEEDHAM 
(1898, 1899), WoopworrH (1906) und HEnxe (1933) fiir verschiedene 
Insekten gezeigt haben, bildet das System der Fliigeltracheen durchaus 
nicht immer eine verlaBliche Grundlage fiir die Homologisierung der — 
Fliigeladern. Das gleiche bestatigt sich hier bei Habrobracon durch das 
Vorkommen von Fligeladern, denen keine Trachee im Puppenfligel 
entspricht. | 

Interessant ist ferner die Tatsache, daB in beiden Fliigeln der Imago 
3 Hauptadern vorhanden sind, und daB von der Ventraltrachee im 
zweiten und dritten Thorakalsegment der Puppe aus jeweils ebenso- 
viele Seitentracheen ventralwarts in den Ké6rper ziehen, als tracheen- 
lose Hauptadern in dem Fliigel des betreffenden Segmentes vorhanden 
sind, nimlich im Vorderfliigel eine, im Hinterfliigel zwei. Es fragt sich, © 
ob diese zahlenmaBige Ubereinstimmung auf Zufall beruht oder auf 
eine urspriingliche Zusammengehorigkeit der Seitentracheen und der 
tracheenlosen Adern hindeutet. 


IV. Die Entwicklung der Flugmuskulatur. 


Bei den Insekten unterscheidet man bekanntlich die Muskulatur 
der Larve und die Muskulatur der Imago. Die larvalen Muskeln funk- 
tionieren zumeist ausschlieBlich in der Larve und degenerieren gegen 
Ende des Larvenlebens. Das kénnen wir z. B. bei Habrobracon an den 
Muskeln beobachten, die sich zur Zeit der Ausstiilpung der Fliigel kon- 
trahieren. In der Vorpuppe zerfallen sie allmahlich. In der jungen 
Puppe sind sie nicht mehr zu finden. Nach PiirEz werden die Muskel- 
reste von Phagozyten abgebaut. An die Stelle dieser thorakalen Larven- 
muskulatur tritt die zukiinftige Flugmuskulatur der Imago. Sie wird 
anscheinend schon im zweiten Larvenstadium angelegt. Im Stadium 
der Abb. 1c verlauft in der Nahe der Imaginalscheibe ein schmaler 
Zellstreifen, der wahrscheinlich aus Myoblasten fiir die Flugmuskulatur 
besteht. Die Herkunft dieser Myoblasten ist bei Habrobracon nicht klar. 

Im Laufe der Entwicklung nimmt die Anzahl der Myoblastenstreifen 
zu. Abb. 46 zeigt die dorsale Ansatzstelle einer Muskelanlage, die aus 
etwa drei Zellreihen besteht. In der Abb. 5c sehen wir eine ganze Muskel- 
anlage, die aus vielen Zellreihen besteht, mit ihrer dorsalen und ventralen 
Insertionsstelle. Gegen Ende des Vorpuppenstadiums setzt eine besonders 
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starke Vermehrung der Myoblasten ein, eine Tatsache, die auch Pirez 
bei Polistes beobachtet hat. In der jungen Puppe differenziert sich die 
bis jetzt kompakte Zellmasse in einzelne Abschnitte, und die Zellkerne 
beginnen zu degenerieren. Etwa zu der Zeit, wenn der Fliigel sich faltet, 
_ erhalt die Muskelanlage eine feine fibrillare Struktur. 


V. Ubersicht und Vergleich mit der Fliigelentwicklung der Honigbiene. 


Die nach Praparaten gezeichneten schematischen Abb. 14 a—l sollen 
noch einmal einen Uberblick tiber die Morphogenese des Fliigels von Habro- 
bracon geben und gleichzeitig eine Vorstellung von dem gewaltigen 
GréBenwachstum von der Imaginalscheibe der jungen Larve bis zum 
reifen Fligel vermitteln. Samtliche Bilder sind mit derselben VergréBe- 
rung gezeichnet. , 

Im zweiten Larvenstadium erscheint die Imaginalscheibe noch als 
einfache Hypodermisverdickung (Abb. 14a). Im dritten Larvenstadium 
stiilpt sie sich ein (Abb. 146,c). Im vierten Larvenstadium wird die 
Fliigelanlage gefaltet (Abb. 14d). Bis zum Eintritt der Faltung nimmt 
die Imaginalscheibe nur wenig an GréBe zu; nach der Faltung wird die 
Zellmasse vermehrt (Abb. 14e). Mit dem Ubergang zum Vorpuppen- 
stadium wird die Fliigelanlage ausgestiilpt (Abb. 14/). Im Vorpuppen- 
stadium erreicht zunachst die Vergré6Berung der Zellmasse des Fliigels 
ihr Maximum und die Blutlakumen werden gebildet (Abb. 14g). Dann 
_ tritt durch Dehnung eine VergréBerung der Fliigeloberflache ein (Abb. 14h), 
welche schlieBlich so weit geht, daf der Vorpuppenfliigel sich auffaltet 
(Abb. 147). Die Epithelien werden entsprechend dinner. Wahrschein- 
lich durch Haémolymphedruck werden sie voneinandergedrangt, so 
daB sie nur mittels diinner Plasmabriicken aneinanderhéngen. Nach 
der Verpuppung ist der Fliigel glattgestreckt (Abb. 14h). Nachdem 
die Epithelien sich einander wieder genahert haben, bringt eine mit 
einer Auffaltung verbundene Dehnung eine weitere Verdiinnung des 
Epithels mit sich (Abb. 141). Bei der Entfaltung nach dem Schliipfen 
der Imago erfahrt der Fliigel eine LangenvergréBerung auf das Doppelte. 

Eine Ubersicht tiber den Zusammenhang zwischen morphogenetischen 
und histogenetischen Vorgdngen im Fliigel und tiber die Beziehung dieser 
Vorginge zu den Entwicklungsstadien des Kérpers gibt die Tabelle 
(S. 515). Die nichteingeklammerten Altersangaben gelten fiir das Alter 
der Tiere am Endpunkt der einzelnen Entwicklungsstadien. Die ein- 
geklammerten beziehen sich auf den Zeitpunkt, zu dem die in der gleichen 
Horizontalreihe bezeichneten Vorginge im Fligel eintreten. Diese 
Zahlen sind an Hand von Praparaten festgestellt worden und nur relativ 
zu bewerten. 

Bei einem Vergleich der Fliigelentwicklung von Habrobracon mit der 
von Apis ist zu beachten, daB die Entwicklungsdauer von Apis 21 Tage, 


Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 27. 34a 
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Entwicklungsstadien des Fliigels nicht zu denen des Ké6rpers in Be- 
ziehung, sondern er untersucht nach Entwicklungsstufen von der Dauer 
eines Tages. Die Beziehungen zwischen Kérper- und Fligelentwicklung 
fiir die Biene lassen sich aber mit Hilfe der Angaben von SNODGRASS 
herstellen, der (8.305) die Dauer der einzelnen Entwicklungsstadien 
des Kérpers in Tagen angibt. 

Das Aufhéren der Nahrungsaufnahme und die dann eintretende Spinnreife 
scheinen zur Charakterisierung der Entwicklungsstadien des- Fliigels innerhalb 
der Hymenopterenordnung ungeeignet, denn bei Habrobracon tritt die Spinnreife 
im vierten Larvenstadium etwa gleichzeitig mit der Faltung der Fliigelanlage ein, 
bei Apis erst in der Vorpuppe. 

Wir beschriinken uns beim Vergleich in der Hauptsache auf morpho- 
genetische Vorginge am Fliigel. 

Die Fliigelentwicklung von Habrobracon und Apis scheint im ganzen 
abnlich zu verlaufen. Die beiden ersten Larvenstadien bringen fiir beide 
Familien lediglich eine Verdickung der Imaginalscheibe. Bei Apis scheint 
wie bei Habrobracon die Einstiilpung der Imaginalscheibe im dritten, 
die Faltung im vierten Larvenstadium zu erfolgen. Mit Bestimmtheit 
kann ich das allerdings nicht behaupten, da Draspaty diese Vorgange 
selbst nicht beschreibt, sondern nur Entwicklungsstadien der Fliigel- 
anlage, die denen von Habrobracon nach der Einstiilpung und nach der 
Faltung entsprechen. Beide Familien stimmen ferner darin tiberein, 
da8 die Tracheen vor der Blutlakunenbildung in den Fligel eindringen, 
und da® beide Vorginge in der Vorpuppe stattfinden. 

SchlieBlich tritt in der Puppe sowohl bei Apis wie bei Habrobracon 
eine Faltung des Fliigels ein. Ob auch in der Vorpuppe bei Apis wie 
bei Habrobracon im AnschluB an das beiden gemeinsame Streckungs- 
wachstum eine Faltung stattfindet, gibt DraBaty nicht an. 

Der Hauptunterschied in der Entwicklung von Habrobracon und 
Apis besteht darin, da Habrobracon nur drei Larvenhautungen durch- 
macht, Apis dagegen vier. Die’ Imaginalscheibe stiilpt sich daher bei Apis 
im fiinften, bei Habrobracon im vierten Larvenstadium aus. Ein weiterer 
Unterschied in der Imaginalscheibenentwicklung besteht darin, daB die 
Imaginalscheibe bei Apis bereits im zweiten Larvenstadium von Tra- 
cheolen, die von einem stielihnlichen Tracheengebilde ausgehen, reich 
umsponnen wird, wahrend sich bei Habrobracon nur einige wenige 
Tracheolen in der Nahe der Imaginalscheibe finden (vgl. Abb. lc). 
SchlieBlich finden die letzten Kernteilungen bei Habrobracon in der 
Vorpuppe, bei Apis aber erst in der Puppe statt. 
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Einleitung. 

; Uber den auffalligen Instinkt der Totengraber (Necrophorus Fasricrus), kleine 
Aser zu vergraben, ist zuerst von GLEDITSCH: (1752) berichtet worden. Mit Hilfe 
von Versuchen, in deren Verlauf den K&fern verschiedenartige kleine Tierleichen 
zur Verfiigung gestellt wurden, gelang es GLEDITSCH, die Grabarbeit der Totengraber 
mit ihrer Fortpflanzung in Beziehung zu setzen. Auf Anregung des Apothekers 
MELM aus Bremen (1755), der unabhangig von dem erwahnten Bericht die Bestattung 
eines Maulwurfs durch die Totengraber verfolgte und in ihr eine AuSerung der Brut- 
fiirsorge erkannte, beschaftigte sich auch A.I. RdsEL von RosEnnHor (1761) mit den 
LebenséuBerungen der Totengraber. Seine Ergebnisse finden wir in der beriihmt 
gewordenen ,,Insektenbelustigung‘‘ — ausgeriistet mit kolorierten Abbildungen 
von Imago, Larve und Puppe — niedergelegt. Diese Schilderung gibt in groBen 
Ziigen die Lebensgeschichte der Totengraber (N. vespillo) wieder. 

Aus der Angabe von GuEpitscH (1752), daB Totengraber einen Stab, auf den 
der Kadaver einer Kréte gespieBt war, durch Unterwiithlen zum Umfallen gebracht 
hatten, schloB LacorparreE auf die.,,Intelligenz‘‘ dieser Kafer1, Erst der franzé- 
sische Forscher I. H. FaBrE? zerstérte die Fabel von der ,,Intelligenz‘‘ der Toten- 
graber, indem er an der Hand zahlreicher exakt durchgefiihrter Versuche bewies, 
daB sich die Handlungen dieser Tiere nur innerhalb des Rahmens festgelegter 
Instinkte bewegen, nicht aber als erste Zeichen einer ,,Vernunft‘ zu deuten sind. 

Wenn auch die Untersuchungen Fasrus in dieser Hinsicht zu vélliger Klarheit 
fiihrten, so entsprang seinen Beobachtungen doch andererseits ein neues Problem, 
das der Forscher wohl als solches empfunden hat, nicht aber zu lésen vermochte. — 
Dieses neue Problem liegt darin, daB an einem vergrabenen Aas héchst zweck- 
maBiggrweise immer ein einziges Totengraberpirchen zuriickbleibt, auch dann, wenn 
mehrere Kafer bei der Arbeit titig gewesen sind. Die Frage, wie diese Erscheinung 
zu erklaren sei, wurde zwar in neuerer Zeit von tierpsychologischen und tiersozio- 
logischen Gesichtspunkten aus erértert (REUTER, 1913; ScHRODER, 1929), hat jedoch 
bis jetzt keine befriedigende Lésung gefunden. Auf die Anregung meines hochver- 
ehrten Lehrers, Herrn Geheimen Regierungsrates Prof. Dr. zur STRassEN, stellte 
ich mir die Lésung des genannten Problems zur Aufgabe. 

- Thre Erfiillung setzte genaueste Kenntnis des ganzen Grabvorganges, innerhalb 
dessen sich die Isolation eines Parchens aus einer gréBeren Anzahl von Individuen 
vollziehen muBte, voraus, was nur durch ausgedehnte Versuche, vor allem auch in 
freier Natur, erreicht werden konnte. Dadurch aber wurde ich — iiber die gestellte 
Aufgabe hinaus — tiefer in das Studium der allgemeinen Okologie der Gattung 
Necrophorus hineingefihrt. 

Die Untersuchungen wurden an folgenden Arten ausgefiihrt: Necrophorus germa- 
nicus L., humator O., vespillo L., vespilloides HERBST, investigator ZETT., fossor ER. 
(interruptus StePH.) Bis auf die Art germanicus, deren Vertreter mir vorwiegend 
aus Danzig zugeschickt wurden, kéderte ich die Tiere in der Umgebung von Frank- 


furt. a. M. 


A. Allgemeine Lebenserscheinungen der Imago. 
1. Vorkommen. 
a) Héufigkett. 
Wenn in Frankfurts Umgebung auch nicht alle Arten der Gattung 


Necrophorus vorkommen, so sind doch humator, vespillo, vespilloides, 
fossor und investigator mit Sicherheit zu erlangen. Die ersten drei 


1 LacoRDAIRE: L’intervention de la raison, Bd. 2, 8.461. 1834—38. 
2 Fapre, I. H.: Souvenirs Entomologiques, Bd. 6, S. 118—152. 1899. - 
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Arten finden sich in grofer, investigator und fossor in geringerer Menge. 
Recht selten ist germanicus, noch seltener vestigator HERSCHEL. | 

Um der Totengraber habhaft zu werden, richtete ich ,,Massenkdéder‘“‘ 
von folgender Beschaffenheit ein: Einen Eimer, dessen Boden fir den 
Abflu8 des Regenwassers fein durchléchert wird, fillt man 10—l5 cm 
hoch mit Erde an. Hinein legt man ein leicht verwesendes grofes Stiick 
Fleisch und stellt das Ganze so, daB es den Sonnenstrahlen nicht unmittel- 
bar ausgesetzt ist, doch luftig genug, um den Aasgeruch ungehindert 
abstrémen zu lassen. Die herbeifliegenden Kafer konnen leicht zum 
Kéder gelangen; aber dort sind sie gefangen, da ihnen der engbegrenzte 
Raum zu wenig Platz zum Abflug 1a8t und sie die glatten und steilen 
Wande des Eimers nicht erklimmen kénnen. Zudem machen die wenigsten 
einen Fluchtversuch, da sie reiche Beute finden und ihnen die Erdschicht 
eine Méglichkeit zum Unterschlupf bietet. Alle 10—14 Tage werden die 
Fallen mit neuem Fleisch beschickt und konnen auf diese Weise fortlaufend 
benutzt werden. 

Um einen ungefahren Eindruck von der Haufigkeit der Totengraber 
zu geben, lasse ich 3 Tabellen folgen, die die Gesamtausbeute an solchen 
,,.Massenkddern“ wiedergeben. Der Fang wurde jeweils gemacht, nachdem 
das Fleisch 3—4 Tage bei warmer Witterung ausgelegen hatte. An den 
Massenkédern M.S., M.E. und M.W. fanden sich die genannten Kafexgarten 
in folgendem Zahlenverhaltnis vor: 


1. M.S. 14.5. 32, Frankfurt a.M., Stadtwald, Lange Schneise, Mischwald. 
Boden: humoser Sand. 


DUMOLOT A 04 ite cons 7 2 
Necrophorus vespillo ....... 5) 681 
vespilloides. 1 5... 69 
Oeceoptoma thoractca . . 542.4. 5s 53 
Thanatophilus sinuatus ........ 2 
Catops OW Gtsond ics ins tials ata ean 3 
Geotrupes silvatious). . : 5. 1... « 102 
Onthophagus coenobita. ........ iL 
Hister cadaverinus, striola, unicolor . . . 55 
A OES SOLE a's ah US nal she tae mee ate 1 
SLAphylimi deity. skececs. is 5, 9) te ss te aes 42 
2. M. E. 22.5. 32, Erzhausen, Laubwald, Boden: toniger Sand. 
humator =... 6 
Necrophorus vespillo ....... 21} -.62 
vespilloides. ... .. 35 
Oeceoptoma thoracica ...>...... 42 
Thanatophilus sinuatus ........ 2 
Geotrupes silvaticus . 2... ke 349 
Onthophagus coenobita. ........ 8 
Hister cadaverinus, striola, unicolor . . . 61 
Saprinus semistriatus ........~., 1 
Carabus glabratus. . 2... 1... 3 
Carabus catenulatus. ... 1... 11 
Staphylinidercwles snares Femme cata 47 
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3. M. W. 15.5. 32, Walldorf am Gundhof, kleine Fichtenparzelle von Misch- 
wald umgeben, 10m von einer Wiese, Boden: humoser Sand. 


WUOLOT aes a 
Necrophorus vespillo ...:... | 29 

vespilloides. . . 1... 13 
Oceceoptoma thoracica .......:. 20 
Thanatophilus sinuatus ........ 7 
Geotrupes silvaticus .......... 7 
Hister cadaverinus, striola, unicolor . 26 
Saprinus semistriatus ......... 1 
Staphyliaidene ee ie ne a 60 


Aus dieser Aufstellung ist ersichtlich, daB die Totengraber keineswegs 
so selten sind, wie man auf Zufallsfunde hin annehmen kénnte. 


b) Umwelt. 


Das Absuchen zahlreicher Kéder bot mir Gelegenheit, das Vorkommen 
der um Frankfurt a. M. haufigsten Species (humator, vespillo, vespilloides ) 
in bezug auf ihre Umwelt zu studieren und die gewonnene Auffassung 

in systematisch angestellten Versuchsreihen zu erharten. 

Die Fallen wurden in den verschiedensten Gegenden von Frankfurts 
naherer und weiterer Umgebung aufgestellt und die gefangenen Tiere 
nach Zeit, Zahl und Art registriert, wie die folgenden aus einer gréBeren 
Reihe willkiirlich herausgegriffenen, in Tabelle 1 wiedergegebenen Proto- 
kolle zeigen mégen. 


Tabelle 1. Die Artenverteilung der im Mai 1931 an verschiedenen 
Platzen gekéderten Totengraber. 


Massenkéder I II V Wile 
Mate. 4 1945.91 | 19.5. 31 | 18.5.3) | 17.5. 31 | 21.5.3) 15. 5. 31 
Art des Kéder- 

platzes. . . Mischwald Mischwald 

und Wiese 

humator 17 8 
vespillo.. .. . — — 16 
vespilloides . Mi 19 13 


Die Massenkéder sind mit den Zahlen I—VI bezeichnet. Alle hier 
angegebenen Funde wurden zur selben Jahreszeit, namlich Mitte Mai 
1931, gemacht. M (Massenkéder) I und MII liegen im Taunus nahe 
Eppstein. Weites Mischwaldgebiet (Pinus und Fagus) ist die nachste 
und fernere Umgebung. MIII und M IV befinden sich auf den Wiesen 
bei Ginnheim und Rédelheim im Niddatal, das sich bis zum TaunusfuB 
hinzieht. M V steht inmitten eines groéBeren, sehr trockenen Nadelholz- 
bezirkes im Frankfurter Stadtwald. M VI ist im Mischwaldgebiet (Pinus, 
Picea, Fagus) bei Walldorf, und zwar dicht am Waldrand gelegen, unweit 
ausgedehnter Wiesenflichen. So vereint MVI in sich die Umwelt- 
bedingungen der vorher erwadhnten Platze. 
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Nach Tabelle 1 finden sich im Mischwaldgebiet von Eppstein an 
M I und II zusammen 41 Individuen von humator und 36 von vespilloides, 
darunter nicht ein einziges Exemplar von vespillo. Und dies zur selben 
Zeit, da auf Ginnheims und Rédelheims Wiesen, in MIII und MIV, 
44 Exemplare von N. vespillo gefunden wurden. MIII und M IV zeigen 
dagegen einheitlich vespillo-Material. Die Ausbeute im Kiefernbestand 
bringt wiederum ein neuartiges Bild. Hier in M V tritt das Dominieren 
von vespilloides deutlich zutage. Nur an M VI sind drei N.-Arten ge- 
meinsam zu finden. . 

Es ergibt sich also, daB die Funde an den einzelnen Fangstellen zur 
gleichen Jahreszeit beziiglich der Artenverteilung keineswegs alle unter- 
einander gleich sind. Vielmehr tritt deutlich eine bestimmte Gesetz- 
mafigkeit des Vorkommens in Erscheinung: Der Lebensraum von N.ves- 
pillo ist das Wiesengeldnde, wihrend humator und vespilloides im Walde 
heimisch sind. M VI erhalt, da seine Umgebung sowohl von Mischwald 
als auch von Wiesen gebildet wird, die Bedeutung eines Kontrollver- 
suchs. Demgema8 finden sich Exemplare von humator und vespilloides, 
die dem Walde eigen sind, sowie eine beachtliche Menge von vespillo, 
die aus den benachbarten Wiesen stammen. Die in der mitgeteilten Tabelle 
enthaltenen Kaferzahlen erscheinen vielleicht gering. Da sich aber die 
nicht angefiihrten Protokolle desselben Jahres, sowie die Aufzeichnungen 
aus den Jahren 1929, 1930 und 1932, die sich im ganzen auf 2357 Exem- 
plare erstrecken, eng an die gegebenen anlehnen, wird ein zufalliges 
Geschehen ausgeschlossen. 

Naturgema8 muB die Zugehorigkeit einer Art zu einer ganz bestimmten 
Umgebung aus den Protokollen um so eindeutiger ablesbar sein, je ein- 
heitlicher und ungestérter von fremden Einsprenglingen uns ein Lebens- 
raum entgegentritt. Fiir die Art vespillo war es mir méglich, in einem prak- 
tisch unumschrankten Wiesengebiet einen Probeversuch anzustellen. 
Er wurde ausgefiihrt im GroBen Werder im Freistaat Danzig an einer 
Stelle, von der aus viele Kilometer im Umkreis kein Wald zu finden ist. 
Der Versuch lieferte 64 Exemplare von vespillo und einen N. vestigator 
(die letztgenannte Art habe ich ihrer Seltenheit wegen auf er Acht 
gelassen). Da ich im Freistaat Danzig auf anderem Gelande saimtliche 
in dieser Arbeit einbegriffenen Arten kédern konnte, so ist das Ergebnis 
eine einwandfreie Bestaétigung der Frankfurter Resultate. Wenn es in 
Frankfurt trotz der geringen Ausdehnung der betreffenden Areale méglich 
war, eine Korrelation von Art und Umgebung zu konstatieren, so beweist 
dies eine betrachtliche Umwelttreue der Species. Besonders gilt dies fiir 
die Arten humator und vespilloides, die im allgemeinen schon etwa 100 m 
vom Waldrand entfernt nicht mehr gefunden wurden, wahrend vespillo 
bis zu einem Kilometer in den Wald hinein vordringt. 

Das Protokoll von MV in Tabelle 1 scheint zu der Annahme zu 
berechtigen, daB N. vespilloides vorwiegend in Nadelholzbestanden zu 
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finden ist. Demnach wire sein Vorkommen im Mischwald auf die Gegen2 
wart der eingesprengten Pinusbestaénde zuriickzufiihren, wahrend 
N. humator speziell der Biocénose des Laubwaldes einzufiigen wire. 
_ Obgleich diese Hypothese durch zahlreiche Protokolle gestiitzt wird, 
treten dennoch, wenn auch vereinzelt, Ergebnisse auf, die sich ihr direkt 
entgegensetzen. Ein Blick auf die Sees der Necrophori verhilft uns 
jedoch dazu, den scheinbaren Widerspruch zu lésen. Weil eben die Toten: 
graber kleine Aser als Nahrung fiir ihre Nachkommenschaft vergraben, 
sind sie von der Beschaffenheit des Bodens abhangig; dieser aber wird je 
nach Material und Bedeckung der Arbeit ungleiche Hindernisse entgegen- 
stellen. Der Nadelwald, der im Frankfurter Gebiet zum gréBten Teil als 
_Kiefernwald auftritt, steht hier vorwiegend auf sehr trockenem, sandigem 
Boden. Der Boden ist nahezu frei von wurzelnden Krautern, bedeckt 
von einer gleichmaBigen Rohhumusschicht, der Nadelstreu, die hie und 
da von kleinen Moosrasen (Hypnum-, Polytrichum-Arten) unterbrochen 
wird. Anders der Boden feuchter Laubwdalder. Er ist in Westdeutschland 
meist dunkelbrauner bis schwarzer kriimeliger Humus und hat einen weit 
hoheren Feuchtigkeitgehalt als der Sandboden des Kiefernwaldes. Seine 
_ Bedeckung mit Laubstreu und lockerem Wurzelgeflecht der Bodenpflanzen 
nimmt hinsichtlich der Widerstandsfahigkeit der Bodendecke gegen | 
mechanische Zerst6rung eine Mittelstellung ein zwischen der losen Nadel- 
streu des Kiefernwaldes und dem dichten Wurzelfell der Wiesen. Der 
- Boden der Talwiesen schlieBlich (und nur solche sind hier gemeint) ist 
_ schwer, feucht bis naB. Er tragt das tiberaus dichte Wished oe 
ihn vorwiegend bedeckenden Gramineen. 

Die beschriebenen Bodden weichen in ihrer Beschaffenheit so stark 
voneinander ab, daB es verstandlich ware, wenn jede N.-Art eine ihren 
Grabfahigkeiten und Instinkten adaquate Umgebung bevorzugte. Nun 
gibt es aber auch tonig-sandige Laubwaldbéden und feuchte bis moorige 
Kiefernwaldbéden. An solchen Stellen erscheint dann ausnahmsweise 
das Bild umgekehrt: Im nassen Kiefernwald herrscht NV. humator, im 
trockenen Laubwald N. vespilloides vor. Und so erklart sich denn der oben 
erwahnte Widerspruch. Die Ausnahmen liefern sogar den besten Beweis, 
daB der Boden unter allen Eigenschaften ihres Lebensraumes der fiir die 
Totengraber wichtigste Faktor ist. 

Die erwihnten extremen Abweichungen von der Regel sind in der 
Frankfurter Umgebung selten. Haufiger findet man, da8 sich das Zahlen- 
verhaltnis zwischen vespilloides und humator im Mischwald zugunsten 
‘der einen oder anderen Seite nur etwas verschiebt, je nachdem der Ver- 
such in einem mehr trocken-sandigen oder mehr feucht-humosen Misch- 
wald angestellt wurde. Beispielsweise zeigt die Ausbeute von MI und 
MII im Mischwaldgebiet des Taunus nach Tabelle 1 das Verhaltnis von 
41:36, wobei der Art hwmator die gréBere Menge zukommt. Im Misch- 
wald des sandigen Stadtwaldes finden sich ebenfalls beide Arten, doch in 
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einem ganzlich veranderten Verhaltnis : (Protokoll M.S., 8.520) 7 N.humator 
und 69 N. vespilloides. Die 5 Exemplare von N. vespillo diirften aus an- 
schlieBendem Wiesengelinde angeflogen sein. 

Vorwiegend ist demnach, abgesehen von den erwahnten Anstabeaee 
im Kiefernwald N. vespilloides, im feuchten Laubwald aber N. humator zu 
erwarten, wahrend NV. vespillo auf der Wiese beheimatet ist und nur auf 
eine Strecke weit in den Wald gelockt werden kann. 


c) Zeitliches Auftreten. 


Die Massenkéder werden wahrend der warmeren Jahreszeit icontentaee 
lich von Necrophorus-Arten besucht. Das mehr oder minder friihzeitige 
Erscheinen der Kafer im Friihjahr sowie ihr Verschwinden im Herbst 
ist naturgema8 von der Gunst oder Ungunst der Witterung abhangig. 
Im Jahre 1930, das uns ein warmes Frihjahr brachte, fanden sich schon 
am 4. April die ersten Totengraber ein, und zwar nur von der Art humator, 
obgleich die Kéderstelle am Rande eines kleinen, feuchten Laubwaldchens 
inmitten weiter Wiesenflachen fiir vespillo gleich giinstig war. N. vespillo 
trat im selben Jahrerst 16 Tage spater auf. Ob essich hier um ein typisches 
Verhaltnis handelt, konnte ich leider nicht nachpriifen, da in den folgenden 
Jahren 1931 und 1932 ein kaltes Friihjahr die Tiere bis zum Mai zuriick- 
hielt und sie zu dieser Zeit gemeinsam zur Stelle waren. Wahrend 
humator, vespillo und vespilloides ungefahr gleichzeitig auftreten und zum 
Winterschlaf verschwinden, machen fossor und investigator eine auffallige © 
Ausnahme. In der Zeit von April bis Mitte Juni sucht man vergebens 
nach diesen Arten, die ich im Verlauf von drei Sommern (1930, 1931, 1932) 
ausnahmslos erst von Ende Juni oder Anfang Juli an gefunden habe. 
Das spate Erscheinen dieser Species hangt mit ihrem Individualzyklus 
zusammen, der im Verhaltnis zu den 3 anderen Arten humator, vespillo, 
vespilloides um Monate verschoben ist, wie noch naher erértert werden 
soll (8. 583). 

An besonders warmen Novembertagen trifft man noch hie und da 
fliegende Necrophori. In der Regel aber beginnen alle hiesigen Arten 
Anfang bis Mitte Oktober ihren Winterschlaf. 

Obgleich Totengraber zu den haufigen Tieren gerechnet werden diirfen, 
begegnet man ihnen ohne Zuhilfenahme eines Kéders doch recht selten. 
Dies hat hauptsachlich seinen Grund in ihrer ndchtlichen Lebensweise. 
Erst kurz nach Sonnenuntergang, friihestens kurz davor, kommt der 
Totengréber aus der Erde, in der er sich den Tag iiber verborgen gehalten 
hat. Ist man durch gliicklichen Zufall Beobachter dieser Begebenheit, 
so sieht man, wie mit einer kleinen Erschiitterung des Bodens zwei 
spielende Antennen auftauchen. Anscheinend priift der Kafer durch seine 
Geruchsorgane die Umgebung. Erst danach verli®t das Tier den 
schiitzenden Bereich. und erklimmt irgend einen Grashalm. Trotz seiner 
Grofe und Schwere bringt er dies mit Geschicklichkeit zustande. Beugt 
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sich das Gras unter seiner Last zur Erde, wird ein anderer Halm erstiegen. 
Anscheinend leitet den Kafer ein Instinkt, sich etwas iiber den Erdboden 
zu erheben. Auf diese Weise vermag er erstens leichter Witterung von 
etwaigen Nahrungsquellen zu nehmen, zweitens kann er sich dadurch 
den Abflug erleichtern. Dort bleibt er, sich putzend und mit den Antennen 
spielend, sitzen, bereit seinen Flug zur Nahrungssuche zu beginnen. 

Die Totengraber sind so ausgesprochene Dammerungs- und Nacht- 
tiere, da in einem gut gehaltenen Terrarium, das von 50—60 Kafern 
bewohnt wird, nur selten einer am Tage zum Vorschein kommt. Anders 
jedoch, wenn die Umweltsbedingungen fiir die Kafer ungiinstig sind: 
starke Sonnenbestrahlung, hohe Warmegrade, extreme Trockenheit, 
Enge des Kafigs und groBer Hunger treiben sie auch tagsiiber an die Ober- 
flache, auf der sie dann hastig umherirren und immer wieder Flucht- 
versuche unternehmen, indem sie wild umherfliegen. Dies sind jedoch 
so eindeutige Reaktionen auf abnorme Verhiltnisse, daB sie dem vorher 
Gesagten keinen Abbruch tun. 

In bestimmten Fallen kann Necrophorus allerdings auch am Tage im 
Freien angetroffen werden. Hinerseits verweilen jene Tiere, die nachts 
_ein Aas gefunden haben, auch tagstiber daran. Dabei verkriechen sie sich 
auf dessen Unterseite oder schliipfen in irgendwelche darin vorhandene 
‘Hohlraume, in denen sie sich ungestért der Nahrungsaufnahme hingeben 
kénnen. Andererseits sieht man 6fters an windigen, aber sonnigen 
Frithlings- oder Spatherbsttagen, also kurz nach und vor dem Winter- 
schlaf der Tiere, fliegende Necrophori. Wahrscheinlich treibt sie der 
Hunger dazu, da zu jenen Zeiten die Nachte fiir ihre Nahrungssuche zu 
kalt sind. 

Threm Leben im Dunkel der Nacht oder der Erde entsprechend sind 
die Totengraber reizbar fiir helles Licht ; doch ist der Grad der Empfind- 
lichkeit individuell verschieden. Die Mehrzahl zieht sich bei plétzlicher 
Beleuchtung mit weiBem Licht in die Erde zuriick, einzelne beantworten 
einen starken Lichtreiz gar mit Thanatose, andere wieder lassen sich 
in ihrer Beschaftigung nur wenig storen. Bei stark gedimpftem Licht 
kann man fast alle Individuen ungestért beobachten. Deshalb wurde diese 
Beleuchtungsart zur Beobachtung auch gréfRtenteils angewandt. 


2. Erndhrung. 

In raschem Flug, dabei haufig und unvermittelt die Richtung 
wechselnd, durchstreifen die Totengraber Wald und Wiesen, bis ihnen 
der Wind den Duft eines Aases zutragt. Sogleich wird der Flug gehemmt, 
in engem Kreise die Geruchsquelle umflogen und schlieBlich auf ihr oder 
in ihrer nachsten Umgebung gelandet. Im letzten Fall sieht man den 
Kafer mit schwingenden Antennen auf seinen Fund zueilen. 

Obgleich sich die Necrophori durch den Aasgeruch anlocken lassen, 
sind sie keine ausschlieBlichen Aasfresser, sondern vorwiegend Rauber. 
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Schon vor mehr als 100 Jahren beobachtete ein englischer Forscher BELL 
wie Totengraber die Fliegenmaden aus einem Kadaver packten und. ver- 
zehrten. Die Schilderung dieser Vorginge, die erst 1873 veréffentlicht 
wurde, ist unbeachtet geblieben, und noch lange danach galt Necrophorus 
als typischer Aasfresser. Spater haben Ca. U. CLarKk (1895) und W. T. 
Davis (1915) von neuem auf die rauberische Lebensweise hingewiesen. 
In neuester Zeit hat schlieBlich F. SrmeLEe (1927) diese in einer Reihe 
von Versuchen an nordamerikanischen Totengrabern einwandfrei bewiesen 
und den Fre8vorgang reizvoll und plastisch zu schildern gewuBt. 

Nach meinen Untersuchungen gilt die Vorliebe fiir Dipterenlarven 
auch fiir die Arten meines europadischen Materials. Es sei besonders 
darauf hingewiesen, da8 auch N. vespilloides in seiner Ernahrungsweise 
keine Ausnahme macht. Die Tatsache, da diese Art bisweilen in faulenden 
Waldpilzen gefunden wurde, gab zu der Behauptung (CHENU und 
DesMAREST, 1851) AnlaB, daB N. vespilloides sich nicht von Aas, sondern 
nur von Pilzen nahre. Aber das ist falsch. Obwohl dieser Totengraber 
durch den Geruch sich zersetzender Pilze angelockt wird, macht er doch 
nur Jagd auf die in den Pilzen lebenden Dipterenlarven. Ein hungriges 
Mannchen dieser Art sah ich in 35 Min. 17 Maden verzehren, worauf 
die Nahrungsaufnahme unterbrochen wurde. 

Die Raubernatur der Gattung Necrophorus kommt am klarsten bei 
der Species germanicus zum Ausdruck. Diese groBen, in der Nacht 
iiberaus agilen Tiere machen Jagd auf Geotrupen, sofern ihnen Fliegen- 
maden nicht erreichbar sind. KLINGELHOEFFER (1843) und ScHmiIpT 
(1883) beobachteten je einen heftigen Kampf zwischen N. germanicus 
und. Geotrupes stercorarius baw. mutator, und beide schlossen daraus auf 
rauberische Lebensweise des germanicus. Diese Vermutung konnte ich 
bestatigen. Ich ging von folgendem Gedankengang aus: Wenn die von 
den eben erwihnten Autoren beobachteten Fille keine zufalligen Vor- 
gange darstellen, sondern germanicus vielmehr instinktmaBig Geotrupen 
jagt, so mite zu erwarten sein, daf er auf den Geruch von Pferdemist, 
die typische Umgebung seines Beutetieres, positiv reagiert — wie vespil- 
loides auf den Pilzgeruch. Um dies nachzupriifen, wurde folgender Versuch 
angestellt. In ein geréumiges Terrarium (100:94:58 cm), in dem mehrere 
germanici gehalten wurden, brachte ich etwas Pferdekot. Die Necrophori, 
die bis zu diesem Augenblick anscheinend ziellos im Kafig umhergewandert 
waren, halten inne, lebhaft mit den Antennen schlagend, oder andern 
sofort ihre Marschrichtung und eilen hastig dem Exkrementhaufen zu. 
Es ware die Deutung méglich, da der Wasser- oder Bakteriengehalt 
des frischen Dungs die Necrophori zur Anniherung verlocken kénnte. 
Dem aber widerspricht das Verhalten der Kifer, nachdem sie sich der 
Duftquelle genihert haben. Keiner von ihnen beiBt mit den Mandibeln 
in die Masse hinein, alle laufen wie suchend dariiber hin und wenden hie 
und da mit Kopf und Halsschild einen gré8eren Mistbrocken um. Man 
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kann sich des Eindruckes nicht erwehren, als suchten diese Tiere den 
Mist nach seinen Bewohnern ab. Schon nach wenigen Minuten sind sie 
damit fertig. Einzelne Individuen entfernen sich, die meisten aber bleiben 
_an Ort und Stelle und vergraben sich oberflichlich in dem Mist. Ein 
besonders lebhaftes Weibchen verbirgt sich z. B. unter einem Kotballen. 
Nur der Kopf mit den groBen Augen und spiirenden Antennen ist noch 
zu sehen. An dieser Stelle méchte ich Gelegenheit nehmen, eine Beob- 
achtung von v. LENGERCKEN ! zu erwahnen, der einen germanicus unter 
einem Pferdekotballen liegend in der Freiheit fand. Tier und Kotballen 
waren schon etwas in die Erde eingesunken. Zweifellos haben wir es 
dabei mit demselben Vorgang zu tun, den ich im Terrarium beobachten 
konnte. Auch dort sah ich stellenweise, wie der Mist durch das Unter- 
wuhlen der Kafer etwas in die Erde sank. 


So bleiben die Kafer, gewissermaBen im Hinterhalt, langere Zeit 
liegen, nur ab und zu wechselt einer der Rauber hastig seinen Platz. 
Dieses Gebaren der Kafer erfolgt also, ohne daB nur ein Geotrupes im 
Kafig oder in der Nahe gewesen ware! Nachdem eine frische Kotmasse 
von den germanici nach Geotrupen durchsucht ist, wird auf die Beute 
_gewartet, die, von dem Mistgeruch herbeigelockt, mit gré8ter Wahr- 
scheinlichkeit in kiirzester Zeit eintreffen wird. 

Jetzt schiittete ich etwa 60 Geotrupen in das Terrarium. Alle Indi- 
viduen gehérten zu der Art silvaticus, da ich diese in der Frankfurter 
Umgebung am miihelosesten sammeln konnte. Fast alle Mistkafer 
tappten langsam auf dem nachsten Weg der Dungmasse zu. Kaum aber 
hatten die ersten ihr Ziel erreicht, als die noch eben so unbelebt scheinende 
Masse lebendig wird. Uberall stiirzen sich die groBen rauberischen Toten- 
graber auf ihre Opfer, die sich laut zirpend, aber aussichtslos zu wehren 
beginnen. Auch das oben erwahnte Weibchen verlaBt seinen Platz unter 
dem Kotballen und eilt behend auf kiirzestem Weg einem nahen Beute- 
stiick entgegen. N. germanicus greift seine Beute demnach nicht aus 
dem Hinterhalt an, wie man nach seinem anfanglichen Betragen hatte 
vermuten kénnen, sondern eilt offen auf sein Jagdobjekt zu und packt 
es mit Beinen und Mandibeln. Jene Vorsicht wiirde auch ganz unniitz 
erscheinen, da der Beobachter nicht den Hindruck empfangt, als ob 
Geotrupes silvaticus imstande sei, seinen Feind irgendwie als solchen 
zu erkennen. Man sieht im Gegenteil die Mistkafer auf die Necrophori 
zumarschieren, und selbst in unmittelbarer Nahe kann keinerlei Beein- 
druckung wahrgenommen werden. 

Das, was sich nun zwischen dem Angreifer und seinem Opfer abspielt, 
kann keineswegs als Kampf bezeichnet werden. Denn allzu ungleich 
sind beide Tiere an Kraft und Schnelligkeit. N. germanicus packt den 
schwacheren G. silvaticus mit den Beinen und wirft sich dabei auf den 
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Riicken oder die Seite (Abb. 1). Diese Haltung wird auch gern beim 
FraB groBerer Fliegenmaden eingenommen, so daB mehr als die Halfte 
der Totengraber nach einer Fiitterung mit diesen Larven, die Beute vor 
sich zwischen dem 1. und 2. Beinpaar haltend, so angetroffen werden 
kann. Kleine Fliegenmaden werden jedoch frei in den Mandibeln gehalten. 

Durch die Extremitaiten des Raubers festgehalten, wird G. silvaticus 
gegen die Ventralseite seines Widersachers gepreBt, der jetzt bequem 
den Fra8 beginnen kann. Laut hért man, zwischen dem schwacher 
werdenden Zirpen des Mistkafers, dessen Chitinpanzer unter den kraftigen 
Mandibeln des Totengrabers krachen. An irgendeiner Stelle wird das 
AuBenskelett gesprengt; in der Mehrzahl der beobachteten Falle wurde 
die Beute von der Ventralseite 
aus zwischen Pro- und Meso- 
thorax aufgeschlitzt. In andern 
Fallen gelang es dem Rauber, 
das fest chitinisierte Halsschild 
zu zerstéren. Wenn der K6r- 
per erst einmal gedffnet ist, 
werden die Organe herausge- 
zerrt, die N. germanicus zur 
Nahrung dienen. Im Verlauf 
einer halben Stunde sah ich 

Abb. 1. N. germanicus beim Verzehren eines ein germanicus- Weibchen fiinf 

Geotrupes silvaticus. X 1.5. Geotrupen auf die beschriebene 

Weise packen und verzehren. 

Die anderen waren nicht weniger gliicklich auf ihrer Jagd, so daB im 

Terrarium tiberall die Reste der Geotrupen umbherlagen. So schnell 

sich im Hunger die germanici der Mistkaifer bemachtigen, so teilnahmslos 

sieht man sie im gesittigten Zustand ohne jeden Angriffsversuch an den 
Geotrupen voriibereilen. 

Aus dem beschriebenen Versuch, der mehrmals wiederholt wurde, 
resultiert offensichtlich, daB& N. germanicus gewohnheitsmipig Jagd auf 
Geotrupes macht. Bietet man ihm allerdings Fliegenmaden und Geotrupen 
gleichzeitig dar, werden die Fliegenmaden in der Regel bevorzugt. 

Trotz ihrer Vorliebe fiir lebende Beute zeigen Necrophori nur geringe 
Neigung zu Kannibalismus. Gesunde Individuen greifen sich nach meinen 
Erfahrungen auch im gr68ten Hunger und unter beschrankten Raum- 
verhaltnissen nicht an. Eine Ausnahme davon machen frisch geschliipfte, 
doch bereits ausgefarbte Jungkafer, die bisweilen noch unausgefarbte 
Artgenossen — meistens handelt es sich um Geschwister — verzehren. 
Da sich diese Erscheinung jedoch nur an Zuchten unter kiinstlichen 
Bedingungen feststellen lie8, sind aller Wahrscheinlichkeit nach die 
Umweltsbedingungen dafiir verantwortlich zu machen. Wahrend in 
der Freiheit der Kafer nach dem Verlassen der Puppenwiege sogleich 
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auf Nahrungssuche ausgehen kann, wird er im Terrarium auf einem eng 
begrenzten Raum zuriickgehalten. Aus Mangel an anderer Nahrung 
-ergreift dann das Tier seine Artgenossen, die ihm eine bequeme Beute 
sind. Dementsprechend ist dies leicht dadurch zu verhindern, daB recht- 
-zeitig, d. h. kurz vor dem Schliipfen der Kafer etwas Fleisch in den Kafig 
getan wird. Doch auch in freier Natur kann gelegentlich Kannibalismus 
beobachtet werden. Es handelt sich dabei regelmaRig um kranke oder 
stark verletzte Individuen, die angefallen und verzehrt werden. 

Neben der rauberischen Ernahrungsweise sind alle hier einbegriffenen 
Necrophorus-Arten aber auch Aasfresser. Wie bereits STEELE (1927) 
fiir die nordamerikanischen Arten erwiahnt, ziehen sie die weniger ver- 
weste Nahrung der stark zersetzten vor. Weitgehend unabhangig von 
dem Fleisch bestimmter Tiere, nehmen die Necrophori jedes Aas an, das 
ihnen geboten wird. Fleisch oder innere Organe gréBerer Wirbeltiere wie 
Schaf, Schwein, Rind, Pferd, ja sogar Tiger und Suppenschildkrote, deren 
Kadaver mir zufallig zur Verfiigung standen, dienen den Totengrabern 
ebenso zur Nahrung wie die Leichen kleiner Wirbeltiere oder gar mancher 
Wirbellosen wie Regenwiirmer, Nacktschnecken und gréBerer Insekten. 
_ Wenn man ein hungriges Tier an ein Stiick Fleisch setzt, priift es die 
Nahrung hier und da mit Antennen und Mundwerkzeugen. An einer etwas 
feuchten und weichen Stelle sieht man es verharren und seine Mandibeln 
einschlagen. Die Wahl des Ortes entspricht ganz der Vorliebe der Toten- 
graber, an kleinen Wirbeltierleichen zuerst die Korperdffnungen, Augen 
oder etwaige Wunden zu befressen, wie dies auch STEELE (1927) fiir 
die von ihm daraufhin gepriiften Arten hat feststellen koénnen. 

Doch ohne einen sichtbaren Bestandteil abgeschnitten zu haben, 
werden die Kiefer wieder gedffnet, um sogleich aufs neue dicht hinter 
der ersten Stelle wieder zuzupacken, ein Spiel, das so lange wiederholt 
wird, bis sich zwischen den Mandibeln eine schwache Leiste des dar- 
gebotenen Fleisches erhebt. Diese Leiste sieht man die Mundwerkzeuge 
wieder und wieder bearbeiten. Erst nach langerer Zeit, oft erst nach Ab- 
lauf einer Stunde, wendet sich der Kafer einer anderen Stelle zu, ohne 
daB jene Leiste vollig verschwunden ware. 

Beunruhigt man jetzt das Tier auf irgendeine Weise, so erbricht es 
umgehend einen Teil der aufgenommenen Nahrung, in der bei mikro- 
skopischer Priifung keine geformten Bestandteile nachzuweisen sind. 
Das Fleisch wird demnach nicht in kleinen Stticken verschlungen, sondern 
vielmehr durch konstante Arbeit der Mundwerkzeuge durchgewalkt 
und ausgepreBt, die Nahrung also in fliissiger Form aufgenommen. 
Das zahe und harte Gewebe aber bleibt zuriick. So kommt es auch, 
daB beim Verzehren einer Dipterenlarve deren Cuticula —- wenn auch 
bei jiingsten Maden bis zur Unkenntlichkeit zerquetscht — zuriickbleibt. 

Neben der mechanischen Bearbeitung zur Gewinnung fliissiger Nahrung 
ware es moglich, da8 das Material durch die Kinwirkung eines abgegebenen 
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Darmsekretes extraintestinal verfliissigt wiirde. Obgleich das Erbrechen 
eines verdauenden Sekretes bisher noch nicht bemerkt werden konnte, 
machen gewisse Beobachtungen und Erwagungen den vermuteten Vor- 
gang wahrscheinlich: Ein frisches Stiick Fleisch, an dem ein Necrophorus 
gefressen hat, zeigt nach langerer Zeit an der FraBstelle deutliche Ver- 
anderung. Braunlich verfarbt und gallertartig verschwommen, sticht 
die Stelle deutlich von der fast unveraénderten Umgebung ab. Ferner 
spricht die bekannte Tatsache, daB beunruhigte Totengraber Darm- 
inhalt bzw. Darmsekret erbrechen, fiir die Mitwirkung einer praoralen 
Verdauung wihrend des Fressens, da uns diese Erscheinung bekanntlich 
nur bei Kafern mit extraintestinaler Verdauung entgegentritt. Hine 
weitere Stiitze fiir die angegebene Vermutung ist schlieBlich auch darin 
zu sehen, daB diese Art der Nahrungsaufnahme bei den nachsten Ver- 
wandten der Totengraber, den Silphinen, verbreitet ist, wie durch 
HeEymons und v. LENGERCKEN nachgewiesen wurde (1926—1932). 


B. Fortpflanzungsbiologie. 
1. Beziehungen der Kafer zueinander. 
a) Anlockung des Werbchens. 


Im Mai sind die Arten vespillo, vespilloides, humator, germanicus, 
im August die Arten investigator, fossor zur Fortpflanzung bereit. Zu dieser 
Zeit beginnen die Kafer mit jener Tatigkeit, auf die in ihrem Namen 
»,lotengraber‘‘ hingewiesen wird: sie vergraben kleine Aser in die Erde, 
um sie als Nahrung fiir ihre Nachkommenschaft zu sichern. Ihre Gonaden 
haben sich durch einen ReifungsfraB machtig entwickelt, und beide 
Geschlechter begeben sich jetzt auf die Suche nach einem Aas, das 
den Anforderungen ihres Brutfiirsorgeinstinktes entspricht und zugleich 
den Treffpunkt fiir Mannchen und Weibchen darstellt. Ist ein Kadaver 
gefunden und ein Parchen beisammen, so sind die Vorbedingungen zur 
Fortpflanzung erfiillt. Falls aber nur ein Ménnchen am Aas eintrifft, 
kann man folgende, héchst merkwiirdige Beobachtung machen: das 
Mannchen, das anfanglich die Grabarbeit in Angriff nimmt, unterbricht 
sie schon nach kurzer Zeit, um dann in unmittelbarer Nahe des unter- 
wthlten oder oberflachlich vergrabenen Kadavers einem erhéhten Punkte 
zuzustreben. Die Tiere ersteigen einen Grashalm, einen Stein oder nehmen 
gar in Ermangelung eines héher gelegenen Punktes auf kleinen Erd- 
kliimpchen Platz. Allen beobachteten Fallen gemeinsam ist dabei eine 
typische, sehr iiberraschend wirkende Kérperhaltung, die das Mannchen 
jetzt einzunehmen beginnt. 

Das Tier orientiert sich so, da sein Kopf méglichst tief, das Abdomen 
aber méglichst hoch im Raum steht. Der Kopf wird dabei so tief gesenkt, 
daB die Mandibeln oft die Unterlage, Grashalm, Stein oder Erde, beriihren. 
Der gesamte Kérper, der bei jedem Necrophorus normalerweise sowohl 
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vorn wie hinten eine deutliche Neigung ventralwarts zeigt, wird gestreckt 
in eine schraég nach hinten steigende Ebene gebracht (Abb. 2). Das Kérper- 
_ gewicht ruht dabei auf Vorder- und Mitteltarsen, wihrend die Hinterbeine 
nur locker aufgesetzt sind oder gar frei schwebend gehalten werden. 
Der Hinterleib wird so stark gedehnt, daB das Abdomen langer und 
_ schlanker scheint und das letzte Segment, das sonst im Korper verborgen 
liegt, zum Vorschein kommt. In dieser Haltung verharrt das Mannchen, 
abgesehen von kurzen Unterbrechungen, ohne deutlich sichtbare Ver- 
anderung bis zu mehreren Stunden. Nur die Abdomenspitze verrat leise 
pendelnde oder kreisende Bewegung; die letzten Segmente werden 
dabei langsam in der Weise gegeneinander bewegt, daB von Zeit zu 
Zeit die Intersegmentalhaute sichtbar werden. Ich méchte diese 
sonderbare Betatigung als das 
, Sterzeln“ der Totengraber be- 
zeichnen. 

Welche dkologische Bedeu- 
tung kommt denn dem Sterzeln 
des Totengrabermannchens zu ? 
Ich konnte es 13mal beobach- 
ten; in sémtlichen Protokollen, 
die sich darauf beziehen, kehren 
folgende Momente wieder: 

1. RegelmaBig wird das Sterzeln in unmittelbarer Nahe eines Aases 
ausgefiihrt. 

2. Die beim Sterzeln angetroffenen Tiere waren ausnahmslos Mannchen 
mit reifen, prall gefiillten Testes. 

3. Niemals war ein Weibchen in der Nahe zu beobachten. 

4. Nur an warmen Sommerabenden (Juni, Juli, August) nach Sonnen- 
untergang konnte das Sterzeln beobachtet werden. 

Unter Beriicksichtigung dieser Tatsachen ergibt sich zwanglos der 
Gedanke, da das Sterzeln der Totengrabermannchen die Weibchen 
herbeilockt. Vermutlich ist ein der Abdomenspitze oder deren Inter- 
segmentalhauten entstrémender geschlechts- und artspezifischer Duft 
fiir voriiberfliegende Weibchen das Signal, Halt zu machen und heran- 
zukommen. Diese Vermutung gewinnt dadurch an Wahrscheinlichkeit, 
daB man die Totengraber auch bei anderen, spater zu besprechenden 
Gelegenheiten gegenseitig am Kérperende Witterung nehmen sieht. Da 
ferner, wie oben erwahnt, der aufgefundene Kadaver von den Mannchen 
bisweilen oberflachlich vergraben, hierdurch aber der anlockende Aas- 
geruch eingedammt wird, so kénnte in diesen Fallen der Geschlechts- 
duft des Mannchens die Anlockung eines Weibchens tibernehmen; es 
ergibe sich daraus der besondere Gewinn, da die Beute, vor anderen 
Aasliebhabern geschiitzt, mit groBer Wahrscheinlichkeit fiir die Art 


vorbehalten bliebe. 
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Die angegebene Deutung fand in gewissem Grade auch experimentelle 
Bestatigung: nach einer Reihe fehlgeschlagener Versuche gelang es mir 
schlieBlich in zwei Fallen, geschlechtsreife, an einem Aas isolierte 
Mannchen zum Sterzeln zu bringen. DaB dieser Versuch haufig fehl- 
schligt, glaube ich auf die kimstlichen Umweltsbedingungen zuriick- 
fiihren zu diirfen. AuBer den selbstverstindlichen Voraussetzungen, die 
den oben erwahnten Punkten 1—4 zu entnehmen sind, ist fiir das Gelingen 
die GréBe des Kafigs (meine positiv verlaufenen Versuche wurden in 
einem Kafig von den AusmaBen 100:94:58 cm ausgefiihrt) und vor allem 
dessen gute Durchliftung wichtig. 

Somit diirfte die Ubertragung des bienenkundlichen Ausdruckes 
, Sterzeln auf Totengraber in jeder Hinsicht berechtigt sein. Doch sei 
darauf hingewiesen, daB ein Necrophorus zu einer so extremen Stellung 
des Abdomens, wie sie beim Sterzeln der Bienen beobachtet wird, nicht 
befahigt ist, da die Beweglichkeit seines Hinterleibes nicht derjenigen 
des Hymenopters gleichkommt. — Eine noch auffalligere Konvergenz- 
erscheinung findet das Sterzeln der Totengraber tibrigens bei den 
Termiten. Nach Torii (1862) soll ein Termitenmannchen, das beim 
Schwarmen keine Partnerin gefunden hat, die kaum begonnene Grab- 
arbeit wieder einstellen, das Abdomen in die Héhe strecken und viele 
Stunden, ja Tage, so verharren. 


Zustandekommen der Isolation eines Pdrchens aus einer gréperen Anzahl 
von Individuen und die sich daraus ergebenden Folgerungen. 


Wenn ein Mannchen und ein Weibchen gleicher Art an einem zur 
Brutfiirsorge geeigneten Kadaver zusammengetroffen sind (oder der 
Kadaver von einem bereits begatteten Weibchen (vgl. 8. 539) gefunden 
worden ist), so wird das Aas vergraben und dient den Larven zur 
Nahrung, bis sie ausgewachsen sind und zur Puppenruhe weiter in das 
Erdreich wandern. Zu diesem Zeitpunkt ist der Vorrat bis auf unbe- 
deutende Reste aufgezehrt, hat also gerade fiir die Brut eines Eltern- 
paares ausgereicht. Was geschahe aber, wenn dieselbe Nahrungsmenge 
fiir die Brut mehrerer Weibchen ausreichen miiBte? Ohne Zweifel ware 
die Entwicklung saimtlicher Larven durch Nahrungsmangel schwer 
gefaihrdet. Diese Gefahr aber liegt sehr nahe. Denn es geschieht oft 
genug, das durch den Aasgeruch mehrere Weibchen mit reifen Ovarien 
angelockt werden. Wie wird die drohende Gefahrdung abgewendet ? 

I. H. Fasre (1899) macht, wie ich schon in der Einleitung erwihnte, 
die auffallige Mitteilung, da8 er niemals mehrere Weibchen am ver- 
grabenen Aase gefunden habe. Stets bemerkte er dort nur ein Parchen, 
auch dann, wenn vorher mehr als zwei Individuen gleichzeitig bei der 
Grabarbeit tiatig gewesen waren. Meine erste Aufgabe war, diese An- 
gabe Fanres auf ihre Richtigkeit zu priifen. Obwohl FaBReE als geschickter 
Beobachter bekannt ist, bleibt zu bedenken, da seine diesbeziiglichen 
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Versuche an Necrophorus alle in einer Voliére, also unter kiinstlichen 
Bedingungen, und nur an einer beschrinkten Anzahl von KaAfern, 
namlich an 14 Individuen, ausgefiihrt wurden. Die Frage, die ich zu 
beantworten hatte, lautet demnach: Ist wirklich in allen Féllen, und zwar 
auch in der Freiheit am vergrabenen Aas nur ein einziges Pdrchen zu 
finden? 

Alle meine Versuche wurden dementsprechend im Freien gemacht. 
Dabei geniigte es nicht, durch Auslegen geeigneter Fleischstiicke die 
Totengraber heranzulocken, sie die Beute ungestért vergraben zu lassen 
und nach gewisser Zeit die Zahl der am Aas zuriickgebliebenen Kafer 
durch Ausgraben nachzupriifen. Das Ausgraben ist eine zu rohe Methode: 

‘durch die Erschiitterungen des Bodens 
gewarnt, verkriechen sich viele der Kafer 
weiter ins Erdreich hinein und werden 
nicht gefunden. Ein griindliches und 
zugleich vorsichtiges Nachgraben aber 
ist tiberaus zeitraubend. 

Um diese Nachteile zu vermeiden, 
wurden 200 Blumentépfe (Héhe 12 cm, 
oberer lichter Durchmesser 14 cm) in den 
Waldern und Wiesen der Frankfurter . 
Umgebung verteilt. Sie wurden bis zum Abb. 3. In frefer Natur verwendete 
oberen Rand in die Erde versenkt und Versuchsanordnung, 
mit dem ausgehobenen Material bis oben 
angefiillt, nachdem der Boden des GefaBes mit einem engmaschigen Draht- 
netz bedeckt war; dieses sollte ein Entweichen der Kafer nach unten ver- 
hindern (Abb. 3). Ein Stiickchen Fleisch von der GroBe einer Maus wurde 
auf die im Blumentopf befindliche Erde gelegt. Auf einem daneben- 
gesteckten Holzplattchen war eine Nummer verzeichnet, unter der die 
Ergebnisse in den Protokollen eingetragen wurden. Die Versuchsstellen 
wurden mehrere Tage hintereinander besucht und die an ihnen gemachten 
Beobachtungen fortlaufend registriert. Nachdem das Fleisch durch die 
Arbeit der inzwischen herbeigekommenen Totengraber in die Erde ver- 
sunken war, wartete ich 2—3 Tage, dann wurde der Blumentopf aus dem 
Boden gehoben und auf einer festen Unterlage umgestiirzt. Sein Inhalt 
liegt bei dieser Versuchsanordnung frei zutage und kann ohne Mithe 
durchsucht werden, was auch fiir spéter zu erwahnende Beobachtungen 
von Bedeutung ist. Ein unbemerktes Entkommen eines Kafers wird 
durch diese Anordnung ausgeschlossen. 

_ Obgleich nicht immer alle 200 Versuchsstellen gleichzeitig in Betrieb 
waren (denn das Fleisch wurde éfters von anderen Tieren weggefressen 
oder von den Totengrabern verschleppt), konnte ich doch im Laufe des 
Sommers 1930 254 Falle in der beschriebenen Weise priifen. Ein Versuch 
wurde nur dann gezahlt, wenn sich das Aas bereits in einer unterirdischen 
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Héhle, der von Fasre benannten ,,Crypta‘, befand, da in dem Vorhanden- 
sein dieses Hohlraums der einzige Beweis fir die Beendigung der Grab- 
arbeit zu erkennen ist. Die Untersuchungen brachten folgende Ergebnisse : 

In 197 der erwahnten Fille befand sich je ein Parchen am Aas oder 
in dessen nachster Nahe innerhalb des Blumentopfes; in 53 Fallen konnte 
nur je ein Weibchen festgestellt werden. In 4 Fallen aber fand ich in 
nachster Nahe der Crypta je 2 Weibchen, (die sich bei spaterer Unter- 
suchung als geschlechtsreif erwiesen). Meine Versuche ergaben also 
einwandfrei, daB wirklich nur 1 Weibchen am vergrabenen Aas zuriick- 
bleibt und daB es in der groBen Mehrzahl der Falle das Mannchen bei 
sich hat. Die Zahl der Ausnahmen ist so gering, da sie vernachlassigt 
werden darf. Auch sei betont, daB das Ergebnis nicht etwa durch Mangel - 
an Mitbewerbern wesentlich beeinfluBt wurde: in den meisten Fallen 
fanden sich weitere Individuen in geringer Entfernung auBerhalb vom 
Blumentopf in der Erde. 

Wenn also die oben gestellte erste Frage zu bejahen ist, so stehen wir 
zweitens vor dem Problem, auf welche Weise denn die Aussonderung eines 
einzelnen Parchens aus einer groBeren Anzahl vorhandener Bewerber 
bewerkstelligt werden mdge. Die Sache sieht so aus, als ob sie. tier- 
psychologisch recht verwickelt ware. 

Aber das scheinbar ratselhafte Geschehen hat sich auf wider Erwarten 
einfache Weise aufgeklart.. Die Totengraber machen sich gegenseitig 
den Besitz des Fundes streitig, sie kdmpfen miteinander, und zwar ganz 
vorwiegend Individuen vom gleichen Geschlecht! 

Die Schilderung eines typischen Versuchsablaufes mag den Hergang 
im einzelnen erlautern: 

In einem geraéumigen Terrarium waren 4 Parchen der Art vespillo 
untergebracht. Jedes Weibchen wurde durch einen anderen Farbfleck 
auf dem Pronotum markiert, alle Mannchen erhielten jeweils in den- 
selben Farben (weiB, hellblau, hellgriin und gelb) ein Zeichen auf den 
Elythren, so da8 man auf einen Blick das Geschlecht des Tieres und gleich- 
zeitig das Individuum wiedererkennen konnte. Die Parchen wurden 
zu diesem Versuch erst zugelassen, nachdem sie getrennt von den 
anderen ihre Geschlechtsreife durch Grablust erwiesen hatten. 

Am Tage, den die Tiere in der Erde ruhend verbrachten, legte ich 
einen toten Maulwurf auf die Erdoberfliche in die Mitte des Kafigs. 
Nach Sonnenuntergang erscheint das erste (hellblau gezeichnete) 9 und 
eilt auf den Maulwurf zu, ersteigt ihn, klettert auf ihm herum, um zu 
verschwinden. Hie und da zeigen die Erschiitterungen des toten Korpers, 
da das 2 an die Grabarbeit gegangen ist. Inzwischen sind auch das 
hellgriine und das gelbe! 3 aufgetaucht. Wahrend das erstere in einer 
Kcke des Kafigs hin und her lauft, marschiert das gelbe 3 witternd auf 


1 Der Einfachheit halber werden die Tiere weiterhin nach der Farbe ihrer 
Markierung benannt. 
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das Aas zu. Dort angelangt, schliipft es bald unter den Kadaver. 
Wahrend mehrerer Minuten geschieht nichts, bis beide Tiere, das hell- 
blaue 2 und das gelbe 3, zufallig gleichzeitig unter dem Maulwurf hervor- 
kommen, jedes an einer anderen Stelle. Jetzt scheint das 92 Witterung 
von dem Ankémmling zu bekommen. Es halt sichtbar inne und lauft 
mit flinken Schritten sofort auf das g zu, bemiiht, mit den Antennen 
dessen Abdomenspitze zu erreichen, was ihm dadurch erschwert wird, 
daB das $ sich bei der Annaherung des 2 rasch umgewandt hat. Kaum 
aber ist es dem ? gelungen, den Hinterleib des g mit tastenden Schlagen 
der Antennen zu beriihren, so wendet es sich ab. Hierauf beginnt das 
$ seinerseits das 2 zu verfolgen. Mit wenigen hastigen Schritten wird 
es eingeholt, ein wenig mit den Antennen betrillert und unter dem 
lauten Zirpen beider Tiere die Copula vollzogen. Danach wendet sich 
das Parchen wieder seiner Arbeit zu. 

In einer Ecke des Terrariums taucht eben ein zweites 2 aus der 
Erde auf. Es tragt einen weiBen Flecken auf dem Halsschild und ist 
mir seiner Kraft und Wildheit wegen schon gut bekannt. Auch dieser 
Kafer geht unverziglich auf das Aas zu und trifft dort mit dem ersten 
9 zusammen. Beide gehen sofort aufeinander zu und beide scheinen 
wiederum an dem Geruch der Hinterleibsspitze das Geschlecht des 
Gegners zu erkennen. Sind schon die Bewegungen der Totengraber 
bei der Arbeit besonders an warmen Sommerabenden geschickt und 
flink zu nennen, so tiberrascht doch die aggressive Wildheit, mit der in 
dieser Situation die beiden Weibchen aufeinander losstiirzen. Der 
Kampf beginnt'! 

Doch kaum begonnen, ist er schon entschieden. Das hellblaue 9, 
das zuerst von dem Maulwurf Besitz ergriffen hatte, verlaBt in tiber- 
stirzter Flucht den Kampfplatz. Es versucht die Wande des Kafigs 
zu erklimmen, und als ihm dies nicht gelingt, vergrabt es sich in der 
entferntesten Ecke. Es kommt wahrend des ganzen Abends nicht mehr 
zum Vorschein. Das kraftige 9 mit weiBem Zeichen aber kriecht jetzt 
unter den Maulwurf, wo indessen das ¢ seiner Arbeit nachgegangen ist. 
Das siegreiche 2 hat somit das unterlegene verdrangt und selbst von 
dessen Beute Besitz ergriffen. Bald taucht es einige cm von dem Kadaver 
entfernt wieder auf. Bei niherem Zusehen zeigt sich, daB es sich einen 
Gang geschaffen hat, der unter dem Maulwurf beginnt und hier an der 
-Oberflaiche miindet. Unwillkiirlich mu8B man an die Art jener Gange 
denken, die aus dem Innern alter Burgen ins Freie fiihren. In diesem 
Hinterhalt bleibt das @Q sitzen, bis auf Kopf und Vorderbeine in der 
Erde verborgen, und stiirzt sich von hier aus auf jeden Totengraber, 
der sich dem Aase nahern will. Zuerst ist es das hellblaueg, das des 
Weges kommt. Doch nachdem sich das Q nach der Annaherung tiber 
das Geschlecht des Ankommenden informiert hat, kriecht es unter des 
Aas und kommt kurz darauf wieder in der Miindung seines unter- 
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irdischen Ganges zum Vorschein. Das neu angekommene ¢ macht sich 
indessen an die Grabarbeit und ist bald in der Erde verschwunden. 
Weniger friedlich wird ein voriiberkommendes 9 (gelb) behandelt. Kaum 
hat es sich durch seinen Geruch als solches ausgewiesen, so wird es mit 
Wildheit angegriffen und nach heftigem Kampf verjagt. Nicht anders 
ergeht es dem hellgriinen 9. Auch diesem gegeniiber kann das weiBe 
seinen Platz behaupten. * 

Wahrend das Wache haltende Tier gerade in der Erde weilt, setze 
ich das gelbe, schon einmal vertriebene 9 mit einer Pinzette auf den 
Maulwurf. Dort macht es sich geraume Zeit zu schaffen und wird dabei 
von dem hellblauen 3 begattet. Als zufallig aber das weiBe 9 in seine 
Nahe gerat, wiederholt sich der Kampf, den das gelbe Tier wiederum 
verliert. Nunmehr ist es mir nicht mehr mdglich, das besiegte 2 dazu 
zu bringen, auf dem Maulwurf zu bleiben. Sooft ich es versuche, verlaBt 
dieses Tier fluchtartig jene Stelle. Das starke 92 aber setzt dem gelben 
sogar nach und greift es auch dann an, wenn ich dieses mit einer Pinzette 
gefaBt halte. Beide verhaken sich so fest ineinander, daB ich die beiden 
Kampfer gemeinsam anheben kann, ohne sie zu trennen. Wahrend 
dieses Manévers ist ein neu hinzugekommenes ¢ (wei) unbemerkt von 
dem weiBen 9 unter den Kadaver gelangt. 

Wir sehen, wie gut ein Weibchen das Feld von anderen Weibchen 
zu sdubern versteht! Wie aber verhalten sich die Mannchen unter- 
einander ? Ihrer zwei arbeiten schon wahrend der ganzen Versuchsdauer 
am selben Aas, ohne sich gegenseitig gestért zu haben; der Maulwurf 
ist unter ihrer gemeinsamen Tatigkeit weiter in die Erde eingesunken. 
Zuletzt ist sogar ein drittes ¢ hinzugekommen! 

Plétzlich wird ein lautes Zirpen horbar und in wilder Jagd kommen 
zwei Mannchen unter dem Aas hervor, das dritte (weiBe) dicht hinter 
ihnen. Dieses kommt mit dem letzten in der auch bei den Weibchen 
tblichen Weise zum Kampf, aus dem das weiBe ¢ als Sieger hervorgeht 
und zu seiner Arbeit zuriickkehrt, wahrend die Flichtlinge von jetzt 
an den Maulwurf zu meiden scheinen. Nach einer weiteren Stunde, 
in der sich nichts Besonderes mehr ereignet und der Maulwurf fast 
vollig von Erde bedeckt ist, wird die Beobachtung abgebrochen. 

Am nachsten Morgen fand ich beim Nachgraben am Aas allein das 
weiBe Parchen, dessen Isolation sich auf die dargestellte Weise vollzogen 
hatte. 

Wenn der geschilderte Vorgang auch als typisch gelten darf, so zeigt 
er doch gewisse Besonderheiten. Z. B. stellt die Art und Weise, wie das 
siegreiche 9 sich einen Hinterhalt in Form eines unterirdischen Ganges 
schuf, nicht die Regel dar, obgleich dies auch bei anderen Weibchen 
hin und wieder beobachtet wurde. Haufiger unternehmen die Weibchen 
von Zeit zu Zeit kurze, vom Aas aus strahlenférmig gerichtete Ausfliige, 
zwischen denen sie stets wieder zu dem Kadaver zuriickkehren. Ich 
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méchte dieses Benehmen der Weibchen als eine Art Wachdienst deuten, 
wahrend dessen der nachste Umkreis des gefaihrdeten Besitzes nach 
fremden Weibchen abgesucht und ein unbemerktes Hinschleichen derselben 
weitgehend verhindert wird. Ferner erhalt der dargestellte Versuch 
dadurch eine besondere Note, daB schon das zweite Weibchen allen 
_ tbrigen an Kraft und Angriffslust bedeutend iiberlegen war. Ist dies 
nicht der Fall, so kann das Aas noch von einem dritten oder gar vierten ° 
erobert werden und somit mehrmals den Besitzer wechseln. 

Die Versuchsschilderung hat gezeigt, auf welche Weise die Kaimpfe 
zwischen gleichgeschlechtigen Totengrabern die Sonderung eines einzigen 
Parchens aus einer gréBeren Anzahl von Individuen bewerkstelligen. 
DaB der beschriebene Mechanismus zwar nicht mit absoluter, aber doch 
mit sehr groBer Zuverlassigkeit arbeitet, geht aus der ganz geringen Zahl 
der Ausnahmen (4 unter 254 Fallen), in denen sich zwei Weibchen an 
ein und demselben vergrabenen Aase fanden, klar hervor. 

Wie aber kommt es, da 53mal nur das Weibchen vorgefunden 
wurde ? Soweit es sich nicht um Falle handelt, in denen ein anderswo 
begattetes Weibchen den Bau angelegt hatte, ist diese Erscheinung 
die Folge einer nach Beendigung des Grabvorganges eintretenden Instinkt- 
dnderung des Weibchens. Das Weibchen, das ein grabendes Mannchen 
duldet, greift dagegen nach Fertigstellung der Crypta den Partner an und 
verjagt ihn. Meist tritt die Anderung im Verhalten des Weibchens kurz 
nach der Eiablage ein; doch kann sowohl vor als auch nach diesem Zeit- 
punkt (vgl. Tabelle 5) das Mannchen aus dem Brutraum vertrieben 
werden. Unter diesen Umstanden allein kommt es zu Kampfen art- 
gleicher Totengraber verschiedenen Geschlechts. Nur bei vespilloides 
konnte ich auch unter den angegebenen Bedingungen niemals Kampfe 
zwischen andersgeschlechtigen Individuen beobachten. 

Im Kampfinstinkt der Mannchen und Weibchen besteht ein gewisser 
Unterschied. Die Weibchen verhalten sich wahrend der Zeit des Grab- 
vorganges wachsam und lauernd und vernachlassigen dieserhalb die 
Grabarbeit mehr oder minder. Die Mannchen aber wenden sich aus- 
schlieBlich der Arbeit zu. Erst wenn sie sich bei ihrer Tatigkeit zufdllig 
begegnen, wird auch bei ihnen der Kampfinstinkt ausgelést. Dann aber 
unterscheiden sich ihre Kampfe in nichts von denen der Weibchen. 

Der Umstand aber, da& zeitweilig mehrere Mannchen an ein und 
demselben Aase grabend gefunden werden kénnen, ist den Biologen 
naturgema8 sehr aufgefallen und hat zu weittragenden theoretischen 
AuBerungen AnlaB gegeben. So findet sich schon bei Fare eine Be- 
merkung, die erkennen la8t, daB der Forscher in der gemeinsamen Arbeit 
mehrerer Mannchen zu Nutzen eines Parchens eine Hilfeleistung, offenbar 
also die Wirkung eines sozialen Instinktes erblickte. «Un couple était-il 
dans l’embarras, avertis par le fumet, des aides surviennent, servants 
des dames, qui se glissent sous la piéce, la travaillent de ]’échine et de 
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la patte, l’enterrent, puis s’en vont en laissant 4 leurs joies les maitres 
de céans 1), Ganz ahnlich deutet ReutHR (1913) diese Erscheinung als 
den ersten Keim eines altruistischen Instinktes“, wahrend SCHRODER 
(1929) in ihr sogar einen Sonderfall ,,fremddienlicher ZweckmaBigkeit™ 
erkennen will. ; 

Demgegentiber sprach ALVERDES (1925) die Vermutung aus, da die 
Versammlungen mehrerer Totengraiber an einem zur Brutfiirsorge ge- 
eigneten Aase in soziologischer Hinsicht nur ,,Assoziationen“ darstellen, 
deren Entstehung auf Faktoren der Umwelt, nicht aber auf das Vor- 
handensein eines sozialen Instinktes zuriickzufiihren sei. Diese Dar- 
legung vernachlassigt den Kernpunkt des Problems, namlich die Frage, 
wodurch die iiberzahligen Individuen zum Verlassen des Aases bewogen 
werden. Soweit jedoch nur die Zusammenarbeit der Mannchen beleuchtet 
wird, haben meine Ergebnisse die Ansicht ALVERDES’ bestatigt. 


Denn trotz der gemeinsamen Arbeit, die in Wahrheit nur auf der 
zufalligen Summierung der Einzelleistungen beruht, bestehen in der 
Tat keinerles Beziehungen zwischen den grabenden Mdnnchen. Jedes 
Mannchen arbeitet fiir sich allein und fir sich selbst. Sein Vorteil liegt 
in der ,,Chance“, zur Fortpflanzung zu gelangen, und niemals wird diese 
Moglichkeit zu Gunsten eines Mitbewerbers kampflos aufgegeben. Jedes 
Mannchen verla8t vielmehr, wie jedes Weibchen, erst dann seinen Platz, 
wenn es von einem Geschlechtsgenossen, der ihm an Kraft oder Ge- 
schicklichkeit tiberlegen ist, dazu gezwungen wird. Hierdurch aber wird 
sowohl der Ansicht REUTERs (1913) als auch der Auslegung ScHRODERs 
(1929) jede Grundlage entzogen. 


c) Okologie der Kémpfe. 

Der Hauptwert der Kampfe gleichgeschlechtiger Totengraber unter- 
einander besteht offenbar, wie schon oben gesagt, darin, da am Aase 
ein einziges Paar zurtickbleibt und dessen Nachkommenschaft hinreichend 
Futter findet. Das Vorhandensein des Kampfinstinktes ist schon hier- 
durch geniigend motiviert. 


Aber mir scheint, daB8 diesen Kampfen noch ein weiterer Nutzen 
entspringt: Eine wirksame Auslese innerhalb der Art. Dies tritt uns 
am klarsten in den Kampfen der Weibchen entgegen. Jedes Weibchen, 
das im Besitz eines Kadavers ist, hat sich gleichsam vor einem neu 
hinzukommenden Weibchen auf dem Wege des Kampfes iiber Kraft, 
Geschicklichkeit und die normale Funktion gewisser Instinkte auszu- 
weisen. Da das Aas jeweils in den Besitz des tiberlegenen Tieres iibergeht 
und somit die Méglichkeit der Eiablage an dem in Frage stehenden Aase 
nur fiir das besser ausgeriistete Weibchen bleibt, wird offensichtlich der 
Vermehrung kraftiger und erbgesunder Weibchen Vorschub geleistet ; 


* Fasre: Souvenirs Entomologiques, Bd. 6, S. 124 (1899). 
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_ wahrend man annehmen darf, daB kraft dieser Auslese die Fortpflanzung 
schwacher oder gar genotypisch entarteter Weibchen in Frage gestellt ist. - 
Die Ubertragung dieses Resultates auf die Kampfe der Mdnnchen 
untereinander begegnet jedoch Schwierigkeiten. Wahrend mit dem ver- 
triebenen weiblichen Tier auch dessen Keimzellen entfernt werden, da 
jedes Weibchen erst nach dem Vergraben des Aases und dessen um- 
standlicher Zubereitung zur Kiablage schreitet, werden die tiberzihligen 
Mannchen wegen der geringeren Kampflust der mannlichen Tiere oft 
genug erst verjagt, nachdem sie das am selben Aas befindliche Weibchen 
bereits begattet haben. In solchen Fallen wird ihre gewaltsame Ent- 
fernung als Mittel zur Ausschaltung minderwertiger Eigenschaften 
bedeutungslos. Von einer durch die Kimpfe hervorgerufenen Auslese 
kann demnach bei den Mdnnchen nur in den Fiéillen gesprochen werden, 
in denen die verjagten Miénnchen vorher nicht zur Begattung gelangten. 
Der hierin etwa liegende Nachteil fiir die Art wird aber aufgewogen 
durch den Gewinn, der aus der Summierung der Arbeitsleistungen 
gleichzeitig anwesender Mannchen resultiert. 
Diese AuBerungen natirlicher Zuchtwahl“‘, die sich in den Kampfen 
zwischen gleichgeschlechtigen Totengribern erkennen lassen, scheinen 
bei fliichtiger Betrachtung geeignet, eine Einordnung in den engeren 
Begriff der ,,geschlechtlichen Zuchtwahl“ za gestatten. Obgleich jene 
Kampfe, zum mindesten bei den Weibchen, die Zulassung der beteiligten 
Individuen zur Fortpflanzung entscheiden, schlieSt dennoch der Mangel 
jeglicher Beziehungen der kampfenden Tiere zu den Vertretern des 
anderen Geschlechts die ,,geschlechtliche Zuchtwahl“ aus. Der Kampf der 
Totengraber geht um den Besitz des Aases, nicht aber um den des 
Weibchens bzw. des Mannchens. Jeder Necrophorus kampft nur in 
unmittelbarer Nahe eines fiir die Brutfiirsorge geeigneten Kadavers. 
Beim Zusammentreffen der Geschlechter unter anderen Bedingungen, 
z. B. an groBen Asern, findet man haufig kopulierende Parchen, ohne 
daB jemals eine feindliche Stellungnahme oder gar Kampfe zwischen 
gleichgeschlechtigen Individuen zu beobachten waren. 


d) Kdmpfe mit art- oder rassefremden Totengribern. 

Auer gegen Angehérige der gleichen Art sind die Totengraber 
bisweilen auch bereit, den fiir die Brut bestimmten Nahrungsvorrat 
gegen Vertreter fremder Necrophorus-Arten zu verteidigen. NaturgemaB 
fiigt es sich leicht, daB in Bezirken mit gemischtem Umweltcharakter 
mehrere Species an ein Aas gelockt werden. Doch nicht immer spielen 
sich bei diesen Zusammentreffen Kampfe ab, denn die Vertreter 
schwacherer Arten weichen meist mit deutlicher Kile vor den Angehérigen 
einer gréferen Art zuriick. Dies lie® sich besonders haufig fiir N. vespillo 
und humator feststellen. Ein vespillo-Weibchen verla®t, gleichgiiltig von 
welchem Geschlecht der herannahende humator ist, meist fluchtartig 
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seine Beute, die es noch bis vor kurzem heftig gegen Weibehen seiner 
eigenen Art verteidigt hat. Selbst kraftige vespillo-Weibchen, die an 
GréBe kaum hinter schwicheren Exemplaren von humator zuriickstanden, 
sah ich auf diese Weise das erkampfte Aas einem humator iberlassen. 
Bisweilen aber nehmen besonders aggressive Individuen der Art vespillo, 
wie ich in acht Fallen beobachten konnte, den Kampf gegen den art- 
fremden Feind mit mehr oder weniger Erfolg auf. Er verlauft dann 
ahnlich wie zwischen Artgenossen, geht jedoch unabhangig von dem 
Geschlecht der Beteiligten vor sich. Geschlechtsreife hwmator-Mannchen 
und -Weibchen greifen dagegen Vertreter der schwacheren Arten, z. B. 
vespillo oder vespilloides, ohne weiteres an, sofern sich diese nicht durch 
eilige Flucht dem Angriff ent- 
ziehen. 

Eine bemerkenswerte Beob- 
achtung schlieBt sich hier an. In 
der Frankfurter Umgebung zeigt 
die Species vespilloides beziiglich 
der Elythrenzeichnung eine be- 
trachtliche Variationsbreite (Abb. 

A b 4). Die schwarze Querbinde, die 

Abb. 4. Elythrenzeichnung von N. vespilloides. pyormalerweise die Fliigeldecken 
Mies ag ema rena spe ceric kurz hinter der Mitte wunwnter- 
brochen durchsetzt und sich oft 

soweit ausdehnt, daB die distal gelegene rotgelbe Querbinde bis auf 
geringe Reste, zwei nahezu kreisrunde Flecken, verdrangt wird, ist bei 
einigen Exemplaren so stark aufgelést, da8 nur eine Reihe kleiner 
schwarzer Punkte oder Liangsstriche iibrigbleibt, zwischen denen die 
beiden rotgelben Makeln zusammenflieBen. Da aber die bestehende 
Verschiedenartigkeit der Elythrenzeichnung alle Ubergange aufweist, 
fehlt jede Méglichkeit, die stark abweichende Form mit Hilfe des ge- 
nannten Merkmals als erbliche Rasse der Art vespilloides abzutrennen. 

Nun boten mir die Untersuchungen, die zu der Feststellung fiihren 
sollten, ob tatsachlich nur ein Parchen aus einer gréBeren Anzahl am 
vergrabenen Aas zuriickbleibt, Gelegenheit zu der auffilligen Beob- 
achtung, dai die beziiglich der Elythrenzeichnung stark abweichenden 
Weibchen allemal entweder allein, oder mit einem in gleichem Grade 
sich von der Norm entfernenden Ménnchen gepaart waren. Der Darlegung 
liegen zwolf sicher registrierte Falle zugrunde, die simtlich positiv waren; 
niemals beobachtete ich einen negativen Fall. AuBerdem kann ich mich 
auf einige weitere positive, aber nicht aufgezeichnete Beobachtungen 
stlitzen. Bedenkt man die relative Seltenheit dieser extremen Aber- 
rationen, so erhellt, da8 der Zufall allein das nicht bedingt haben konnte ; 
eine Erklarung ware dagegen gefunden, wenn wir annehmen, daB die 
abnorm gezeichneten Weibchen normale Mannchen bekampfen oder 
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vertreiben und nur die ihnen ahnlichen Mannchen unbehelligt lassen. Diese 
Vermutung aber setzt eine physiologische Abweichung jener Weibchen 
von den normalen voraus, die wohl nur auf erblicher Mutation beruhen 
kénnte. Dann sprache die Wahrscheinlichkeit dafiir, daB auch die 
schwacheren Abweichungen aller Grade genotypisch bedingt sind, ohne 
doch von der Stammart physiologisch isoliert zu sein. Die extrem 
abweichende Form aber hatte den Wert einer beginnenden Art. 


é) Verlauf der Kdmpfe. 


Nach der Feststellung, welche Individuen sich bekaémpfen, wenden 
wir uns nunmehr der Art des Kampfes zu. Die typischen Kampfe der 
Totengraber spielen sich mit solecher Geschwindigkeit ab, daB es bei der 
ersten Beobachtung unmdglich ist, in diesem Wirrwarr schnell bewegter 
Beinchen einzelne Kampfhandlungen zu erfassen. Wiederholte Beob- 
achtungen des Vorganges lassen schlieBlich, unterstiitzt von photo- 
graphischen Momentaufnahmen, die wichtigsten Phasen des Kampfes 
erkennen. Wie schnell die einzelnen Bewegungen ausgefiihrt werden, 
geht aus speziellen Schwierigkeiten der photographischen Aufnahme- 
technik hervor. Denn erst, wenn die Belichtungszeit unter 1/19) Sek. 
herabgesetzt wurde, erhielt das Bild scharfe Konture. Meist wurde 
deshalb 4/,,, Sek. mit Blitzlicht belichtet. Ich bediente mich dabei des 
, Agfa-Momentblitzers“. Er bietet den Vorteil, daB im Augenblick der 
hellsten Beleuchtung der auf die Zeitdauer 1/,,) Sek. eingestellte Ver- 
schluB des Photoapparates elektrisch ausgelost wird. 

Die Dauer des Kampfes betragt der Schnelligkeit der Bewegungen 
entsprechend wenige Sekunden. Nur selten, z. B. bei stark ermiideten 
Tieren, nimmt er lingere Zeit in Anspruch. 

Die Kafer, die in den meisten Fallen vor dem Kampf gleichzeitig 
an der Abdomenspitze des anderen Witterung genommen haben, beginnen 
in der dabei eingenommenen Stellung, d. h. in entgegengesetzter Richtung 
den Kampf. Zunichst werfen sich die Gegner auf die Seite und packen 
sich gegenseitig an Kopf und Thorax (Abb. 5a). In dieser Haltung 
sieht man, wie jeder der Kampfer das Abdomen des Widersachers mit 
den Mandibeln bearbeitet. Die gesperrten Kiefer gleiten dabei wiederholt 
vom distalen zum proximalen Teil und beiBen zu, wo sie auf ein Hindernis 
stoBen, wie bisweilen an den Segmentgrenzen. Bis hierher bleibt der 
Kampf noch unentschieden. Bald aber scheint sich die feste Um- 
klammerung der Kafer zu losen (Abb. 5b). Jedes Individuum versucht 
seinen Widersacher mit den Beinen so zu drehen, da dessen Langsachse 
quer zur eigenen eingestellt ist. Wenn dies einem der Kampfer gelingt, 
ist der Kampf in kurzer Zeit entschieden. Der Kafer, der zwerst seinen 
Gegner mit den kraftigen Hinterbeinen an sich driickt, hat jetzt leichtes 
Spiel. Er preBt sein Opfer mehrmals mit solcher Heftigkeit zusammen, 
da8 man das Chitin knacken hort, ohne daB sich das Tier, das unter dem 
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festen Griff der Beine in 
einem lebenden Schraubstock 
steckt, zur Wehr  setzen 
kénnte, da ihm die Glied- 
maBen gefesselt sind. Abb. 5e 
zeigt diese Phase des Kamp- 
fes, mit der sein Ende er- 
reicht ist. Wieder befreit, 
ergreift der besiegte Toten- 
graber sogleich die Flucht. 
Einen anderen Anfang 
nimmt der Kampf, wenn ein 
zur Flucht gewendetes Tier 
von einem anderen eingeholt 
oder ein Jungkafer, der an 
dem fiir die Brut bestimmten 
Aase seinen Hunger stillt, 
entfernt werden soll. In bei- 
den Fallen versucht der Ver- 
folger mit seinen Vorderbeinen 
von hinten her das letzte 
oder vorletzte Beinpaar seines 
Gegners zu ergreifen und 
diesen mit einem Ruck zu 
sich heranzuziehen (Abb. 6a). 
Bald liegen auch hierbei die. 
Tiere nebeneinander auf der 
Seite. Doch sind sie im 
Gegensatz zu der oben ge- 
schilderten und haufigeren 
Haltung gleichsinnig gerich- 
tet, wie Abb. 6b veranschau- 
licht. Hiervon abgesehen ver- 
lauft das weitere in schon 
beschriebener Weise. 
SchlieBlich blieben noch 
die Folgen des Kampfes auf 
die Beteiligten zu betrachten. 
Die Waffen der Totengraber, 
Minti ee die bei ihren Kampfen An- 
um das Aas. “likdarang th Test. ie wendung finden, sind vor 
allem die Beine, insbesondere 
das letzte Paar, in untergeordnetem Mafe die Mandibeln. Obgleich der 
Kampf mit Heftigkeit und Wildheit vor sich geht und man verschiedentlich 
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das Chitin laut knacken hort, habe ich niemals einen Kafer verletzt daraus 
hervorgehen sehen. Auffallig bleibt allerdings der verhaltnismaBig hohe 
- Prozentsatz verstiimmelter Individuen, auf den man zur Fortpflanzungs- 
zeit st6Bt. Meist handelt es sich um das Fehlen von Tarsen, bisweilen 
auch um das von Tibien oder einer Antenne. Wenn es auch méglich ist 
daf diese Tiere waihrend ihrer schweren Grabarbeit jene es 
eingebuBt haben, so neige ich dennoch der Annahme zu, daB auch 
wahrend der Kampfe Verletzungen entstehen kénnen. Fiir diese Aut- 
fassung spricht einerseits die Beobachtung, daB ich wiederholt bei 
verletzten Weibchen mit reifen Eiern ange- 
fiillte Ovarien fand, was darauf schlieBen 


Abb. 6. Beginn eines Kampfes zwischen zwei N. vespillo, Erklirung im Text. x2. 


1aBt, daB die betreffenden Tiere aller Wahrscheinlichkeit nach noch 
gar nicht gegraben hatten. Andererseits sind gerade die verstiimmelten 
Individuen oft von besonderer Angriffslust; solche mégen haufiger 
als andere in Kampfe, vor allem gegen artfremde und vielleicht starkere 
Individuen, verwickelt werden. 


Eine stets wiederkehrende Wirkung des Kampfes ist die hastige 
Flucht des unterlegenen Tieres, bei dem als Folge der empfangenen Reize 
ein deutlicher Stimmungswechsel beobachtet werden kann. Der Grab- 
instinkt, der den Kafer bis zu seiner Niederlage vollig beherrscht, wird 
nach diesem Ereignis von dem Fluchtinstinkt verdrangt. In weitaus den 
meisten Fallen verscharren sich die fliichtenden Kafer in nachster Nahe 
in der Erde, ohne wahrend der folgenden Stunden einen erneuten Angriff 
zu wagen. Im Gegenteil sieht man sie entweder deutlich den Kadaver 
meiden oder demselben auf ihrer Suche nach einem Schlupfwinkel nicht 
mehr Beachtung schenken als einem anderen gleichgiiltigen Hindernis. 
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Doch scheint die Dauer dieses Zustandes von der Intensitat der erlittenen 
Niederlage abhangig zu sein. 

Zweitellos unterstiitzt der Fluchtinstinkt, soweit es sich dabei um 
Kampfe artgleicher Individuen handelt, den Kampfinstinkt hinsichtlich 
seiner biologischen Bedeutung in giinstigster Weise. Denn erst aus dem 
Zusammenwirken beider resultieren jene Vorteile fiir die Art, die schon 
im vorigen Kapitel ihre Besprechung fanden. 


ft) Beziehungen zwischen den Partnern eines Pdrchens. 


DaB die Beziehungen zwischen Mannchen und Weibchen beim Grab- 
vorgang duperst locker sind, geht schon daraus hervor, daB der Kampf 
zwischen gleichgeschlechtigen Kafern um das Aas eine Verdénderung 
in den Parchen bewirken kann, ohne eine sichtbare Reaktion des am 
Kampfe unbeteiligt gebliebenen Partners auszulésen. Nur das Vor- 
handensein eines Kadavers halt zu dieser Zeit beide Geschlechter zu- 
sammen. Wird das Aas entfernt, so verlassen die Tiere die Grabstelle 
und nehmen weiterhin keine Notiz voneinander. 

Dennoch 1a8t folgende Beobachtung eine Verbindung zwischen Mann- 
chen und Weibchen vermuten: Das deutlich vernehmbare Zirpen, das 
sowohl die Mannchen als auch die Weibchen, mit Hilfe ihres Schrill- 
organs, — meist regellos — hervorbringen, erweckt bisweilen den Ein- 
druck, als ob die Partner sich gegenseitig antworteten. 

In den meisten Fallen geht dann das Zirpen in der Weise vor sich, 
daB die Strophe des Tieres, die sich aus mehreren gleichartigen Schrill- 
lauten zusammensetzt, die Strophe des Partners auslést; schematisch 
1aBt sich dies auf folgende Weise darstellen, wobei der Zahl der an- 
gegebenen Schrillaute keine Bedeutung beizulegen ist: 

Mannchen: 

Weibchen: — 

Wahrend dieser Vorgang in der Regel schon nach einigen Sekunden - 
voriiber ist und sich erst nach gré8eren Zeitraumen wiederholt, konnte 
ich in drei Fallen, die simtlich in der Freiheit beobachtet wurden, 
Lautéu8erungen der Totengriber belauschen, die sich wesentlich von den 
zuerst beschriebenen unterscheiden. Es handelt sich um ein kontinuier- 
liches gemeinsames Zirpen von Mannchen und Weibchen, das minutenlang 
andauert und sehr fremdartig klingt. Das ungewohnte Klangbild mag 
dadurch entstehen, daB jeder einzelne Zirpton des einen Tieres mit 
einem des anderen Tieres alterniert, schematisch ausgedriickt: 


Mannchen: aes 
Weibchen: . 


Ob dem Zirpen der Totengraber beim Grabvorgang eine bestimmte 
Aufgabe zufallt und welche sie ist, li8t sich nicht mit GewiGheit sagen. 
Aller Wahrscheinlichkeit nach vermégen die Partner ihr gegenseitiges 
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Schrillen auf irgendeine Weise zu perzipieren. Da sich regelmaBig im 
Laufe des Grabvorganges die Kopulation des Parchens vollzieht, liegt 
_ der Gedanke nahe, das wechselseitige Zirpen als Ausdruck sexueller 
Erregung aufzufassen. Auferdem besteht die Méglichkeit, daB sich 
das Schrillen als Warnlaut auswirkt und dazu dienen mag, nahende 
Art- oder Gattungsgenossen zu verscheuchen. Vor allem das gemeinsame 
minutenlange Zirpen von Mannchen und Weibchen erweckt ganz diesen 
Eindruck. Er wird dadurch verstarkt, da ein auf diese Weise zirpendes 
Parchen sich stets in reger Tatigkeit befindet: wihrend das Mannchen 
grabt, sieht man das Weibchen haufig auf strahlenfoérmig von der Beute 
ausgehenden Erkundungswegen. 

Sobald die Grabarbeit iiber die ersten Anfange hinaus gediehen ist, 
findet oberirdisch die Begattung statt. Das Mannchen besteigt das Weibchen 
in der Weise, da, bei normalem GréBenverhaltnis, seine Vordertarsen die 
Schulterecken des Weibchens zu packen bekommen und die Mitteltarsen 
ungefahr dessen Epipleuren umgreifen. Wahrend der eigentlichen Ver- 
einigung beider Kafer fitihrt das Mannchen mit seinen Vordertarsen, die 
im Verhaltnis zu den weiblichen verbreitert erscheinen, biirstende Be- 
wegungen aus. Schon nach Ablauf von 3—4 Sek. ist die Copula beendet. 
Dasselbe Parchen kann jedoch noch vor Abschlu8 der Grabarbeit erneut 
zur Begattung schreiten. 


2. Beziehungen der Kafer zu den Nachkommen. 
a) Vorsorge fiir die Brut. 
Prifung der fiir die Brut bestimmten Nahrung. 


Wie die Totengraber beziiglich ihrer eigenen Nahrung wenig wahlerisch 
sind, nehmen sie auch fiir die Versorgung der Brut mit jedem Aas vorlieb. 
Allerdings setzt die Grofe nach oben wie nach unten eine Grenze. Zu 
. groBe Stiicke kénnen von den KAafern bei der Grabtatigkeit nicht bewaltigt 
werden, zu kleine aber liefern nicht die notwendige Nahrungsmenge fiir 
die zahlreichen, freBlustigen Larven. Dazwischen bleibt jedoch ein 
betrachtlicher Spielraum bestehen. Wenn wir von dem kraftigsten Ver- 
treter der Gattung, germanicus, absehen — diese Art ist in der Frankfurter 
Umgebung selten und die Zah] der Versuche deshalb zu gering —, so wurden 
Aser von der GréBe drei Tage alter Katzchen bis herab zu Fleischstiicken 
von 1 ccm Inhalt vergraben, die sich auf die Arten durchschnittlich so 
verteilen, da8 bei humator naturgemaB die groBten, bei vespilloides aber 
die kleinsten Stiicke gefunden wurden. Unfahig, Teile von grofBen Asern 
abzutrennen, sind die Kdfer in ihrer Sorge fiir die Nachkommenschaft 
vorwiegend auf die Leichen kleiner Wirbeltiere angewvesen. 


Hat ein geschlechtsreifer Totengraber ein Aas aufgefunden, so reagiert 
er zuerst’in ganz bestimmter Weise: der tote Kérper wird bestiegen, die 


Z.f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 27. 36 


546 Erna Pukowski: 


Mandibeln schlagen hier und da locker in das Aas, wobei die Maxilli- 
palpen deutlich in zitternde, die Antennen in schwingende Bewegung 
geraten. Mindestens zweimal schreitet der Kafer in nahezu senkrecht 
aufeinander stehenden Richtungen tiber den Kadaver hin. Daraufhin 
schliipft das Tier unter die kleine Leiche, an deren leisen Schwankungen 
die Tatigkeit des Totengrabers zu erraten ist: er hebt die Beute ein wenig 
vom Boden ab. 

Die einzelnen Phasen: 1. Priifen des Fundes mit Mundwerkzeugen und 
Antennen, 2. Abschreiten der Langen- und Breitenausdehnung und 
3. Anheben des Aases kénnen zwar in anderer Reihenfolge stattfinden, 
sind aber stets zu beobachten, bevor der Kafer die eigentliche Grabarbeit 
beginnt. Man empfangt den Eindruck, daB das Tier mit diesen Handlungen 
eine Priifung seines Fundes auf dessen Brauchbarkeit hin vornimmt. Es 
wire denkbar, daB erst, nachdem der Fund durch jene stets wieder- 
kehrenden Handlungen auf chemische Beschaffenheit, Grée und Ver- 
schiebbarkeit gepriift ist, also erst auf eine bestimmte Kombination von 
dosierten Reizen hin, der Grabinstinkt ausgelést wird. Eine Bestatigung 
dieser Vermutung ist darin zu sehen, daB ein Necrophorus nicht einmal 
den Versuch unternimmt, Aser zu vergraben, die ihrer GréBe wegen seine 
Leistungsfahigkeit tibersteigen. 


Vergraben eines Kadavers. 


Naturgema8 wird die direkte Beobachtung des Grabvorganges in hohem 
Mae dadurch beeintrachtigt, da sein gréBter Teil im Erdreich vor sich 
geht und demnach fiir den Beobachter unsichtbar bleibt. Dieser Umstand 
macht es erklarlich, daf& die Analyse der Grabtechnik der Totengraber 
noch aussteht. Um das Geschehen liickenlos verfolgen zu kénnen, miissen 
die Untersuchungen in freier Natur durch solche unter gewissen kiinst- 
lichen Bedingungen erganzt werden. Zu diesem Zweck wurden die 
geschlechtsreiten Kafer zur Grabarbeit pairchenweise in schmale Terrarien 
gebracht, die eine direkte Beobachtung der Vorgange durch Glaswinde 
ermoglichten. 

Die Terrarien (Abb. 7), (24 cm lang, 18 em hoch, 2,5 em breit) zeigen 
an den Schmalseiten Wande aus Holzleisten, deren Querschnitt (2,5 em x 
2,5 cm) quadratisch ist. Auf diese Holzleisten ist von unten her der Boden 
des Gefiifes, ein an den Langsseiten rechtwinklig umgebogenes Aluminium- 
blech, geschraubt. Die Langswande bestehen aus Glas. (Es lassen sich 
dazu gebrauchte, von der Gelatineschicht befreite Photoplatten 18 x 24 em 
verwenden.) Jede Glasplatte liegt sowohl der rechten als auch der linken 
Holzleiste an, da sie jederseits durch einen an der AuBenseite der Holz- 
leiste befestigten, rechtwinklig gebogenen Aluminiumblechstreifen ge- 
halten wird. Unten findet die Glasplatte am Boden eine Stiitze. Beide 
Langswinde diirfen durch die Blechstreifen nur so fest gehalten werden, 
da} sie wie in einem Falz leicht hin und her zu gleiten vermégen. Dies ist 
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unbedingt erforderlich, um die Glasplatten wahrend der Beobachtung 
ohne staérkere Erschiitterungen gegen andere auswechseln zu kénnen, ’ 
was sich oft wegen der mit der Arbeit der Kafer verbundenen Beschmutzung 
durch Aas oder Erdpartikelchen als nétig erweist. Oben wird das GefaB 
mit Drahtgaze verschlossen. 

Es ergab sich jedoch, daB ein Teil der Kafer unter diesen von den 
natiirlichen stark abweichenden Bedingungen die Grabarbeit nicht in 
Angriff nahm, sich vielmehr durch fortwahrende Fluchtversuche er- 
schépfte. Um auch diese Tiere zu Versuchszwecken verwenden zu kénnen, 
versuchte ich es mit einem weiteren Kunstgriff. Es wurde ein Kasten 
aus Zinkblech von der GréBe an- 
gefertigt, daB darin sieben der be- 
schriebenen GlasgefiBe, nebenein- 
ander gestellt, knapp Platz finden 
konnten. Alle Einzelkafige wurden 
vollig mit Erde gefiillt und dariiber 
hinaus noch eine 2cm dicke Erd- 
schicht ausgebreitet. Es entsteht 
auf diese Weise eine geraumige 
Oberflache, unter der die Glas- 
terrarien verborgen liegen. Die 
Kafer werden zu Beginn ihrer 
Arbeit in keiner Weise beengt. ; a 

oars 3 Abb. 7. Hin zur Beobachtung unterirdischer 
StoBen sie in deren weiteren Ver- Vorginge verwendetes Glasterrarium. 
lauf auf die Glaswande in der Erde, 
so bedeutet dies Hindernis nicht mehr als ein Stein oder eine feste Wurzel 
in der Freiheit, denen auszuweichen die Tiere befahigt sind. 

Tatsichlich gingen fast alle Totengréber unverziiglich an die Arbeit. 
Sie geraten auf ihrem Weg in die Tiefe mit ihrer Beute zwangslaufig 
in einen der Glaskasten, der dann mit Hilfe von den die Erdoberflache 
iiberragenden Griffen herausgehoben und zur Beobachtung verwendet 
werden kann. Der im Gebrauch befindliche Glaskafig wird sogleich 
durch einen anderen ersetzt, und somit ist die beschriebene Versuchs- 
anordnung gebrauchsfertig, solange es nicht an geschlechtsreifen Kafern 
mangelt. 

Wenn ein Kafer ein Aas gefunden hat, das sich nach vollzogener 
Priifung als geeignet erweist, so nimmt die Grabarbeit ihren Anfang. 
Zunichst scharrt der Kafer etwas Erde unter dem Kadaver hervor. Der 
Totengraber geht dabei so zu Werke, daf& er mit den Vorderbeinen 
Erdpartikelchen nach hinten beférdert, die das zweite Beinpaar bis zum 
Bereich des letzten weitergibt. Von dort aus stoBen die kraftigen Hinter- 
beine die Masse unter dem Kadaver hervor. Durch haufige Wiederholung 
desselben Vorganges entsteht der bereits von Fapre (1899) erwahnte 
kleine Erdwall, der jedoch den toten Korper nicht ringformig, sondern 
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nur zum Teil umgreift. Dementsprechend ist auch nur ein Teil des 
Aases unterwiihlt. 

Viel haufiger als auf nacktem, weichen Erdboden finden die Toten- 
graber, speziell der in den Wiesen beheimatete N. vespillo, das Aas auf 
fester Grasnarbe vor. Unter diesen Bedingungen erfaéhrt die schon 
Fapre (1899) wohlbekannte Fahigkeit des Kafers, Graser und Wurzeln 
mit den Mandibeln zu durchschneiden, ihre Anwendung. Wenn man etwa 
éine Stunde nach Beginn der Arbeit die kleine Tierleiche entfernt, erblickt 
man eine annahernd kreisrunde Stelle, an der die Grashalme zur Seite 
gedriickt und an ihrem Grunde durchbissen sind, so daB auf diesem kleinen 
Bezirk; zwar noch durchzogen von mancherlei Wurzeln, das Erdreich 
freiliegt. Die GréBe der praparierten Stelle ist von der des Aases ab- 
hangig, stets aber bedeutend kleiner als das zu begrabende Objekt. Auch 
in diesem Falle ist demnach nicht der ganze Kadaver unterwihlt. 

‘Von diesem Stadium ab wird die Grabarbeit unabhangig von dem 
Ver. densein einer Bodenbedeckung in stets gleicher Weise fortgefiihrt. 
Es schwankt, je nach der Zahl der Hindernisse, die der Boden in Gestalt 
von Wurzeln oder Steinchen birgt, lediglich die Arbeitszeit. Der Kafer 
scharrt mehr und mehr Erde unter dem Aas hervor und vertieft somit die 
schon anfangs angelegte Hohle, ohne sie jedoch gleichzeitig zu verbreitern. 
Der unterwiihlte Abschnitt der Leiche beginnt, seiner Schwere folgend, 
nachzusinken (Abb. 8a). 

Konnte man bis zu diesem Zeitpunkt die Arbeit des Necrophorus 
an Erschiitterungen des Kadavers verfolgen, so hért dies plétzlich auf, 
denn dieser bleibt fiir lingere Zeit véllig unbewegt. Der Beobachter 
erhalt dadurch d: Hindruck, als habe das Tier die Tatigkeit eingestellt. 
In Wirklichke’ er schreitet die Arbeit flink voran und wird nur auf 
andere Weise fortgesetzt. Das arbeitende Tier hat damit begonnen, 
von der bisher gebildeten seichten Mulde aus einen Gang schrig nach 
unten in die Erde zu wiihlen. Da der Durchmesser des entstehenden 
Hohlraumes hinter der urspriinglichen Vertiefung etwas, mit dessen zu- 
nehmender Linge aber mehr und mehr zuriickbleibt, kommt ein selbst- 
tatiges Nachsinken des Kadavers nicht in Frage (Abb. 8b). Hierdurch 
erhellt, daB es wihrend dieser Arbeit des Kafers zu keinerlei Erschiitte- 
rungen der Leiche kommen-kann. Als Werkzeug beim Ausheben der 
Grube dienen dem Tiere hauptsachlich die Beine, die auf die bereits 
beschricbene Art und Weise die Erde weiterbeférdern. Ferner sieht man 
hin und wieder die Totengriber gréRere Erdmassen mit ihrem breiten 
Halsschild vor sich herdriicken. 

Hat die neugeschaffene Vertiefung schlieBlich eine Lange von 3—4 cm, 
bei sehr kleinen Asern von etwa 2 cm, erreicht, so beginnt wiederum eine 
neue Phase des Grabvorganges. Das Aas wird jetzt in den vorbereiteten 
Hohlraum hineingezwéngt. Dies stellt eine bedeutende Arbeitsleistung 
des Kafers dar. Denn der Kadaver mu8 dabei auf einen kleineren Umfang 
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gebracht werden, da er andernfalls den engen Gang nicht zu passieren 
vermag. Der zu Beginn dieser Arbeitsphase unter dem Aas liegende 
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Abb. 8. Die einzelnen Phasen des an NV. vespillo beobachteten Grabvorganges schematisch 

dargestellt. Erklarung im Text. [—_] Aas, HJ Hoblraum, {~*“jJaufgewiihites Erdreich, 
WAZ, ungestirtes Erdreich. 
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Kafer orientiert sich so, daB der Riicken dem Untergrund, die Abdomen- 
spitze der neu ausgehobenen, etwa trichterformigen Hohle zugewendet ist. 
Das Tier packt jetzt den Kadaver mit den Tarsen und beférdert ihn mit 
einer nach hinten gerichteten Bewegung der Beine und einer gleich- 
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sinnigen von Kopf und Halsschild tiber sich selbst hinweg tiefer in die 
Grube hinein. Da der Totengraber das Aas in den meisten Fallen in der 
Mitte packt, wird diese zuerst in den Gang gezerrt, wahrend die Enden 
nachschleppen (Abb. 8c). Obgleich sich auf diese Weise der Durchmesser 
des Objektes noch erhéht, resultiert daraus der Vorzug, dab das Aas auf 
eine raumlich stairker konzentrierte Masse zusammengedrangt wird. 
Dies ist der erste Schritt zu der Umgestaltung des Kadavers, die spater 
in der Crypta ihre Vollendung erfahrt. Je mehr sich das Aas in den schrag 
in die Tiefe fiihrenden Trichter einklemmt, desto wirksamer wird die 
Anstrengung des arbeitenden Kafers, der an der Trichterwand ein um so 
festeres Widerlager gewinnt. 

Wie erfolgreich diese Arbeitsmethode ist, zeigt eine zufallige Beob- 
achtung. Ein hwmator-Weibchen hatte ein Aas — ein Stiick Pferde- 
fleisch (etwa 6—8 ccm) — in einem bis zum oberen Rand in die Erde ver- 
senkten Blumentopf vergraben. Dabei am Grunde des GefaBes angelangt, 
zwangte das Weibchen seinen Fund durch das im Boden jedes Blumen- 
topfes befindliche Loch, das gro8 genug war, das humator-Weibchen — 
ein kleines Exemplar — hindurchzulassen. Beim Ausgraben des Topfes 
hing das Fleisch nur noch mit einem kleinen Zipfel fest, wahrend der 
iibrige Teil bereits die enge Offnung passiert hatte. Nur mit Miihe gelang 
es mir, das Fleisch mit einer Pinzette auf demselben Weg zuriick- 
zuziehen, was eine Vorstellung von der Arbeitsleistung des Kafers 
geben kann. 

Noch bevor das Aas am Ende des vorbereiteten Ganges angelangt 
ist, wird derselbe in der anfangs eingeschlagenen Richtung verlaingert 
(Abb. 8d). Kaum ist dies um ein winziges Stiick geschehen, so schiebt 
sich das Tier langsam zwischen Aas und Erde und umwandert die Beute, 
wobei ihm seine flache Kérpergestalt von Nutzen ist. Auf diesem Wege 
werden alle Teile des Kadavers, die noch aus der Hauptmasse heraus- 
ragen, wie z. B. Schwanz oder Beine, herbeigeschleppt. Somit wird das 
Aas mehr und mehr zusammengestaucht (Abb. 8e). Diese beiden Tatig- 
keiten: schrittweises Verlangern des Ganges und Nachschleppen des Kadavers 
mat gleichzeitigem Abrunden desselben, wechseln so lange miteinander ab, 
bis das Aas eine gewisse Tiefe erreicht hat. Das ausgeworfene Erdmaterial 
ist inzwischen, wie bereits Fapre (1899) beobachtet hat, dariiber zu- 
sammengestiirzt. Nur eine kleine Erdanhaufung, frei von Pflanzenwuchs, 
verrat die Tatigkeit des Totengrabers. 

Nach der gegebenen Beschreibung wird verstandlich, da® man das 
Aas nicht senkrecht unter dem kleinen Hiigel vermuten darf. Vielmehr 
findet man es regelmafig mehrere Zentimeter seitlich von dem Haufchen 
lockerer Erde entfernt in der Erde (Abb. 8f), eine Feststellung, die wiederum 
einen Riickschlu8 auf die Arbeitsmethode der Totengraber zulaBt, da 
durch Unterwiihlen allein die Beute wohl schwerlich an diesen Platz 
gelangt ware. 
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Auf gleiche Weise wie N. vespillo gehen auch N. humator, germanicus, 
mmvestigator und fossor zu Werke. Eine scheinbare Ausnahme macht 
N. vespilloides. Dieser Bewohner trockener Walder vergraibt seinen 
Fund nur unter Moosrasen, Laub- oder Nadelstreu, die ihm in seinem 
Lebensraum reichlich zur Verfiigung stehen. Seine Leistung beschrankt 
sich darauf, den Kadaver durch die oft mehrere Zentimeter hohe Boden- 
bedeckung zu beférdern, bis das Aas der freien Erde aufliegt. Wenn man 
ein derart vergrabenes Aas findet, darf man sicher sein, das Werk eines 
vespilloides vor sich zu haben (Abb. 9). Der Instinkt dieser Art ist so sehr 


Abb. 9. Hin von JN. vespilloides vergrabenes Aas. Der Bleistift (Lange 10cm) liegt auf 
der Grenze zwischen Hrdboden und Moospolster und weist auf das Aas in der Crypta, 
deren Boden von einer flachen Mulde des Erdreiches, deren Dach von den verfilzten 
Moosstémmehen gebildet wird. 


den normalen Bedingungen seiner Umgebung angepa8t, dal vespilloides 
im Kafig ohne Bodenbedeckung nur sehr selten zur Fortpflanzung zu 
bringen ist, wie ich an meinen Versuchstieren erfahren konnte. Sobald 
man jedoch reichlich Moos oder Nadelstreu in den Zuchtkafig gibt, steht 
dem natiirlichen Ablauf nichts mehr entgegen. Dabei zeigt sich, daB die 
verschiedenen Phasen des Grabvorganges, die bei der Arbeit der iibrigen 
Arten beobachtet werden, im wesentlichen auch bei vespilloides nachzu- 
weisen sind, nur wegen der lockeren Beschaffenheit seines Materials 
weniger deutlich in Erscheinung treten. 

Einen Beweis, daB die oben beschriebene Grabweise nicht allein auf 
die genannten einheimischen Arten beschrankt ist, erblicke ich in einer 
Beobachtung von OstEN-SackEN (1862). Thr zufolge soll NV. americanus 
eine lange, schrag in die Erde fiihrende Grube schaffen, in die hinein er 
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das Aas schleppt. Da dieser Kafer in der Hauptsache auf Schlangenaser 
angewiesen sein soll, sah OstEN-SACKEN diese, wie er glaubte, von der 
der anderen Arten abweichende. Grabmethode als Anpassung an die 
Gestalt des Beutetieres an. Diese Vermutung wird jedoch dadurch hin- 
fallig, daB andere N.-Arten unabhangig von der Gestalt des Kadavers 
ebenso verfahren. Da die Ausdehnung der vorbereiteten Grube mit zu- 
nehmender Grée des zu vergrabenden Objektes anwachst, wird ver- 
standlich, wenn die langen Gange, die in der Regel von N. americanus 
zur Aufnahme von Schlangen angefertigt werden, ins Auge fielen, wahrend 
die bei den einheimischen Totengrabern durchschnittlich fiir kleine Aser 
bestimmten kiirzeren Hohlriume iibersehen werden konnten. 

Die Tiefe, bis zu der die Totengraber ihren Fund vergraben, schwankt 
je nach der Species. In etwa 60 Fallen wurde die Entfernung von der 
Erdoberfliche senkrecht zum Dach der Crypta gemessen. Dabei ergab 
sich, da& N. germanicus am tiefsten grabt. Da diese Art jedoch nur in 
Gefangenschaft beobachtet wurde, in der die Tiere das Aas ausnahmslos 
bis zum Boden der Kafige schafften, der sich in 20cm Tiefe befand, 
ist es méglich, daB die Tiere in der Freiheit groBere Tiefen erreichen. 
Ein von NV. humator vergrabenes Aas findet sich durchschnittlich in 7,4 em 
Tiefe; der héchste gemessene Wert betrug fiir diese Art etwa 13 cm. 
In noch geringerem Abstand von der Erdoberflache findet man die Brut- 
hodhlen der tibrigen Arten. 

Die Zeit, die das Vergraben eines Aases erfordert, ist von der GréBe 
des Objektes, von der Beschaffenheit des Bodens, von dem physiologischen 
Zustand und schlieBlich von der Zahl der arbeitenden Kafer abhangig. 

Folgende Beobachtungen, die sich auf ein vespillo-Weibchen beziehen, 
moégen davon eine Vorstellung geben. Das Tier hatte eine Maus in lockerer, 
mit Torfmull durchsetzter Gartenerde schon nach 3 Stunden in die fiir 
die Art vespillo typische Tiefe beférdert. In natiirlichen Verhiltnissen, 
in denen eine Grasnarbe zu durchdringen ist, Wurzeln und Steine zu 
umgehen sind, nimmt dieselbe Arbeit 8—10 Stunden in Anspruch. 
In den oben beschriebenen schmalen Glasterrarien brauchte der Kafer 
ebenfalls eine ganze Nacht, wihrend derer mehrmals lingere Ruhepausen 
zu beobachten waren. Wenn sich mehrere Totengraber an der Arbeit 
beteiligen, so verkiirzt sich die Arbeitszeit entsprechend ihrer Zahl. 


Umgestaltung des Kadavers und Ausbau der Crypta. 

Plump zusammengeballt findet man das Aas nach Beendigung des 
Grabvorganges in der Erde. Abb. 10a—f stellen der Crypta entnommene 
Aser dar. Aus allen Formen spricht der Instinkt des Kafers, das Aas 
weitméglichst einer Kugelgestalt anzugleichen. Das Skelett der Wirbel- 
tiere widersetzt sich haufig der Abrundung, wie aus Abb. 10, b und e, 
die einen halbierten Frosch zeigen, ersichtlich ist. Knochenlose Fleisch- 
stiicke aber, die sich beliebig durch den Kafer formen lassen, erhalten 
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tatsachlich fast vollkommene Kugelgestalt. Die ZweckmaBigkeit dieser 
Umgestaltung springt ins Auge: bei kleinster Oberflache birgt die Kugel 


1 


Abb. 10. Die von N. vespillo abzerundeten Leichen kleiner Wirbeltiere. a) Frosch, b) und ¢) 
halbierter Frosch, d) Sperling, e) Hidechse, f) Maulwurf. 


das grote Volumen und erweist sich deshalb als besonders giinstig zum 
Aufbewahren der Nahrung, die durch méglichst kleine Oberflache vor 


Austrocknung bewahrt wird. 
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Abrundung des Aases und Bildung der Crypta sind in ihrer Entstehung 
eng miteinander verkniipft und ergeben sich als Folge ein und derselben 
Tatigkeit. Stundenlang umwandert der Kafer Schritt fir Schritt die 
vergrabene Beute in allen nur méglichen Richtungen. Die FiiBe auf dem 
Kadaver, den Riicken der umgrenzenden Erde zugewandt, stemmt er 
die Masse unaufhorlich durch Strecken der stark gebeugten Beine von sich 
fort. Durch den Gegendruck der Erde, die sowohl dem Riicken des Kafers 
wie der gegeniiberliegenden Seite des Kadavers einen wenig elastischen 
Widerstand entgegensetzt, wird das Aas stark zusammengepreBt und 
erhalt, da sich die StéBe bestandig von allen Seiten wiederholen, Kugel- 
gestalt, sofern sich nicht starre Skeletelemente dem widersetzen. 

Zwangsliufig entsteht durch den stindigen Druck auf das wmgebende 
Erdreich ein Hohlraum mit festen Wanden, in dem die indessen vollig 
umgestaltete Tierleiche ruht. Er ist die Crypta. Ihr Durchmesser ist 
sowohl von der Gréfe des vergrabenen Objektes abhangig als auch von 
der des arbeitenden Kafers, wie ohne weiteres verstandlich wird, wenn 
man die Entstehungsweise dieser unterirdischen Hohle in Betracht zieht. 

Wie schon FAaBreE (1899) bekannt war, trifft man die kleinen Sdugetier- 
leichen haarlos, die Kadaver der Végel federlos bis auf Schwanz- und 
Steuerfedern in der Crypta an (Abb. 10). Wie diese Erscheinung zu er- 
klaren sei, ob als Folge der einsetzenden Verwesung oder aber als Ergebnis 
aktiver Arbeit der Kafer, la8t Fasre offen. Keine dieser Moglichkeiten 
allein entspricht jedoch der Wahrheit; erst durch das Ineinandergreifen 
beider Faktoren entsteht vielmehr das bekannte Resultat. Durch die 
unsanfte Behandlung, die der Kadaver wahrend des Grabvorganges 
beim Passieren enger Hohlraume erfahrt, fallen einerseits die nur noch 
locker in der Haut des Kadavers sitzenden Haare oder Federn ohne 
direktes Zutun der Kafer aus, andererseits tragen die Tiere direkt zu 
ihrer Entfernung bei: nach Abrundung des Kadavers und gleichzeitiger 
Fertigstellung der Crypta setzt der Kifer die Wanderung iiber das Aas 
fort, jedoch mit neuer Tatigkeit verbunden. Wie ein Spatel streicht jetzt 
der Kopf mit leicht gedffneten Mandibeln iiber die Oberflache der Kugel 
hin und befreit so den Nahrungsvorrat fiir die Larven von Erdpartikelchen 
und noch haftenden Haaren oder Federn. Stundenlang, nur unter- 
brochen von kurzen Ruhepausen, sieht man den Kafer dieselbe Bewegung 
ausfiihren, die durch Anbeugen des anfangs vorgestreckten Kopfes 
bewirkt wird. Schrittweise wird jeder Quadratmillimeter auf diese Weise 
gereinigt, wie — abgesehen von direkter Beobachtung — aus einer Un- 
menge winziger Spuren zu erkennen ist, die die Mandibeln in dem weichen 
Substrat zuriickgelassen haben und die zu diesem Zeitpunkt die ganze 
Aaskugel bedecken. Der Abfall — seien es Haare oder Federn — sammelt 
sich am Grunde der Héhle und wird dort von dem Totengraber gegen die 
Wandung des Brutraumes gepreBt, so daB er einem Teppich ahnlich den 
Boden der Crypta bedeckt. Dies wird am vollkommensten an Asern 
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beobachtet, die in weicher, von allen Hindernissen befreiter Torfmullerde 
vergraben wurden. Unter den in der Freiheit haufigsten Bedingungen 
trifft man dagegen in der Crypta 
nur auf Spuren eines Haar- oder 
_Federkleides, das der Kadaver 
zum. groBten Teil schon auf dem 
Weg durch die feste Erde ein- 
gebuBt hat. 


Hiablage. 
Wenn das Aas abgerundet, 
gesaubert und mit glatter Ober- 
fliche in einer festwandigen 


Crypta ruht (die zur Erreichun. 
: yP (die ‘ : 8 Abb. 11. Man blickt von oben in eine geéffnete 
dieses Zustandes notwendigen  Crypta, in deren Mitte das fiir die Brut bereitete 


Verrichtungen nehmen eine Zeit “5 He ae ee der 
von insgesamt 12—48 Stunden 

in Anspruch), schreitet das Weibchen zur Hiablage, wahrend das Mannchen 
von Zeit zu Zeit die oben angefiihrten Arbeiten wiederholt. 

Wie zuerst Matn (1927) und v. LENGERKEN (1928) unabhangig von- 
einander festgestellt haben, werden die Hier der Totengrdaber — einer 
verbreiteten Annahme entgegen 
— nicht auf das}? Aas oder in 
das Aas, sondern in die Erde 
abgelegt, was ich ebenfalls be- 
statigen kann. Ausnahmslos fand 
ich in mehr als 100 Fallen die 
Hier der inbegriffenen Arten 
einzeln in kleinen Erdhohlen 
vor, die eine auffallige Anord- 
nung zeigen. Sie liegen, wie ich 
bei der Art vespillo (76 Falle) 
beobachten konnte, in etwa 6 
bis 10mm Abstand zu beiden Abb. 12. Schematische Darstellung eines Hori- 
Seiten eines rohrenférmigen, zontalschnittes durch Crypta, Muttergang und 
glattwandigen, gegen Erschiitte-  #ksmmern- gid) Brareien, Aas, 
rungen allerdings wenig wider- 
standsfahigen Ganges, den das Muttertier von der Crypta aus in die Erde 
gegraben hat, und den ich in Anlehnung an analoge Verhiltnisse bei 
Borkenkafern als ,,Muttergang‘‘ bezeichnen méchte. Sein Lumen ist 
gerade groB genug, um das Weibchen unbehindert hindurchzulassen. 
Der Gang fihrt horizontal mit schwacher Biegung zur Crypta in das 
Erdreich (Abb. 11 und 12). Seine Lange ist von der Zahl der ihn 
flankierenden Eier abhangig, die bei V. vespillo zwischen 1—24 schwanken 
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kann, im Durchschnitt aber 14—15 betragt, wie sich aus folgender 
Tabelle ergibt: 


Tabelle 3. 


respillo- Zahl der 
Higelege Hier im 
Nr. Geilege 


vespillo- Zahl der 
Higelege Hier im 
Nr. Gelege 


vespillo- Zahl der | vespillo- Zahl der 
Higelege Hier im | Higelege Hier im 
Nr. Gelege Nr. Gelege 


16 12 
17 8 

18 14 
19 16 
20 24 


Ein von den genannten Zahlen stark abweichendes Ergebnis, das Auffinden von 
36 Eiern an einem Aas, wurde nicht in die Tabelle aufgenommen, weil diese Hier 
offensichtlich von zwei Weibchen stammten. 


Die Kammerchen, in denen die 


Tabelle 4. Eier von JN. vespillo. Eier liegen, werden aller Wahr- 


a niece Breite scheinlichkeit nach durch den bei 
mm mm dieser Tatigkeit ausgestiilpten Lege- 

apparat des Weibchens gebildet. 

: mete ee Unter gleichzeitiger Abgabe eines 
3 2,503 1,862 schaumigen Sekrettropfens wird die 
4 2,677 1,804 kleine Hohle mit einem Ei beschickt. 
: ae Die walzenformigen Eier sind wei 
Zl 2,910 1,746 und glanzend. [Ihre GroRe betragt fiir 
: pes oe die Art vespillo direkt nach der Ki- 
10 3.143 1.921 ablage im Mittel 2,958 x 1,836 mm, 
ll 2,968 1,979 ein Resultat, das aus den folgenden 
Mittel 2,958 1,836 Werten errechnet wurde (Tab. 4). 


Anfeuchten und Vorverdauen des Kadavers. 


Nach der Eiablage kehrt das Weibchen wieder in die Crypta zuriick 
und schafft die vom Bau des Mutterganges herriihrende Erdmasse zur 
Seite, indem es auf bekannte Weise das Aas umwandert und das lose 
Erdmaterial an die Wand driickt. Diese wie alle vorhergehenden Erd- 
arbeiten der Totengraber_erfordern zu gutem Gelingen eine gewisse 
Feuchtigkeit des Bodens, die die Tiere in der Freiheit an ihren Wohn- 
platzen finden und fiir die im Terrarium Sorge zu tragen ist. 


Nachdem die Hohle gesiubert ist, beginnt das Weibchen mit einer 
bemerkenswerten Tatigkeit: Auf dem hochsten Punkt der Aaskugel wiihlt 
das Tier ein kreisrundes Loch, das durchschnittlich 1/,cm im Durchmesser 
mifit. Mit den Mandibeln wird zuerst die Oberfliche des Kadavers 
zerschnitten, dann greifen die Vordertarsen erweiternd in den klaffenden 
Spalt. Mit Hilfe von Kopf und Vorderbeinen, die mit den kraftiger 
Tibialspornen vorziigliche Instrumente darstellen um die Schnittrander 
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wie mit Haken auseinander zu zerren, wird die Offnung zu einem kleinen 
Krater vergroRert. In diese Vertiefung senkt der Kafer den Kopf und 
beginnt, wie aus der Bewegung der Mundwerkzeuge zu schlieBen ist, 
zu fressen. Hs ist die erste Nahrung, die von dem vergrabenen Kadaver 
genommen wird. Dies ware sicher nichts Bemerkenswertes, wenn die 
FraBstelle nicht gesetzmaBig immer wieder an dem entsprechenden Punkte 
jeder Aaskugel zu finden und gleichzeitig — vorausgreifend sei dies 
erwahnt — der Platz ware, an dem sich spater die jung geschliipften 
Larvchen sammeln. Nach Ablauf von etwa 1/, Stunde scheint der Kafer 
gesattigt. Doch wendet er sich niemals ab, ohne das Loch geschlossen 
und schlieBlich die Oberflache noch lange mit der Unterseite des Kopfes 
geglattet zu haben. In der Tat unterscheidet sich spiter dieser Bezirk 
in keiner Weise von seiner Umgebung. Der nach Vollendung dieser 
Arbeit abgesetzte Kot des Kafers wird jetzt auf der oberen Kugelhalfte 
verteilt. Das Tier, das zu diesem Zweck die Analéffnung der Aasoberflache 
anlegt, schreitet langsam tiber sie hin, wahrend das Abdomen eine seit- 
warts pendelnde Bewegung ausfiihrt. Die fliissigen Exkremente gelangen 
auf diese Weise in einer geschlangelten Spur auf das Aas, die feucht- 
glanzend erkennbar ist und erst nach einiger Zeit durch VerflieBen 
verschwindet. 

Im Wechsel mit Stunden der Ruhe, die das Tier dicht an die Aaskugel 
gepreBt verbringt, fiillen diese Arbeiten den Zeitraum aus, in dem die 
Brut die Embryonalentwicklung durchlauft. 

Die Frage, ob diese Instinkthandlungen ftir die Nachkommenschaft 
von Nutzen sind, darf wohl bejaht werden. Das Verschmieren von 
fliissigem Kot auf der Aaskugel birgt zweifellos einerseits den Nutzen, 
daB der bereits durch seine Gestalt bis zu gewissem Grade vor der Gefahr 
der Austrocknung geschiitzte Nahrungsvorrat mit um so gréBerer Wahr- 
scheinlichkeit feucht erhalten bleibt, wie dieser denn auch unabhangig 
von der Witterung jederzeit vor Feuchtigkeit glinzend in der Crypta 
angetroffen wird (Abb. 11). Andererseits mag dadurch gleichzeitig der 
Nahrungsballen mit dem Duft des Tieres durchtrankt werden, der selbst 
fiir unser Geruchsvermégen in dem Kot der Totengraber nachweisbar ist. 
Sei es, daB der Necrophorus-Duft abschreckend auf andere Aasliebhaber 
wirkt oder auch die Anlockung der Lirvchen, die im benachbarten 
Erdreich verstreut aus dem Ei schliipfen, erleichtert, immerhin ware 
auch in dieser Hinsicht ein Vorteil denkbar. 

Aber auch die Nahrungsaufnahme des Weibchens stellt in der Weise, 
wie sie durchgefiihrt wird, einen Akt der Brutfiirsorge dar. Vorausgesetzt, 
daB die schon oben ausgesprochene Vermutung einer praeoralen Ver- 
dauung der Totengraber zu Recht besteht, teilt sich bei dem FreBvorgang 
des Elterntieres verdauendes Enzym der Umgebung mit, das die Nahrung 
zu zersetzen beginnt. Dadurch, da8 der Krater in gréBeren Zeitabstanden 
mehr und mehr in das Innere der Aaskugel hinein vertieft wird, und das 
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Weibchen erneut frisches Sekret dabei abgibt, wird der sonst nur langsam 
vordringende Proze8 beschleunigt. Den jung geschliipften Larvchen aber 
wiirde auf diese Weise vorverdaute Nahrung zur Verfigung stehen. 

DaB es sich bei der dargelegten Uberlegung nicht um reine Spe- 
kulation handelt, beweist das Benehmen des Weibchens einige Stunden 


Abb. 13. Drei aufeinanderfolgende Stadien desselben Aases zur Zeit der Brutfiirsorge. 
Man sieht durch eine Glaswand eines horizontal liegenden, in Abb.7 dargestellten 
Terrariums in die Crypta. a) Das N. vespillo-Parchen am abgerundeten Aas kurze Zeit 
nach Ablage der Hier. b) Das angefeuchtete Aas lABt in der Mitte den hellglinzenden 
Bereich erkennen, der zum Ausgangspunkt des Kraters wird. c) In dem Krater haben sich 
bereits fiinf frisch geschliipfte Liirvchen eingefunden. Hin sechstes befindet sich auf dem 
Kraterrand der rechten Seite. Der normalerweise scharf begrenzte steil einfallende Krater 
konnte sich unter den Versuchsbedingungen nur als flache Mulde ausbilden. x 1,2. 


vor dem Schliipfen der Brut: Zu dieser Zeit beginnen die bisher ruhigen 
Bewegungen des Tieres — nahezu unvermittelt wie nach Ablauf eines 
Uhrwerks — hastiger zu werden. ilig wird die Aaskugel erklettert 
und der Krater mit stiirmischen Bewegungen des Kopfes, die den 
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Zuschauer fast eine Zerstérung des Werkes befiirchten lassen,unordentlich 
gedffnet. Ohne ihn, wie bisher, wieder zu verschlieBen, durchwandert 
_ jetzt der Kafer, in manchen Fallen leise zirpend, den Muttergang, aus 
dem er nach einigen Minuten in die Crypta zuriickkehrt. Nachdem der 
Kafer den ganzen unterirdischen Hohlraum durchschritten hat, findet 
man ihn bald darauf wieder auf der Aaskugel am Krater sitzen und 
fressen, darauf die Offnung zu einem regelmaBigen Rund ordnend. Diese 
Tatigkeiten des Weibchens, die zeitlich ungefahr mit dem Abschlu8 der 
Embryonalentwicklung der Brut zusammenfallen, stehen in engster 
Beziehung zum Erscheinen der Nachkommen. Die Tatsache, da der 
Krater zu dieser Zeit gedffnet, aber nicht mehr verschlossen wird, beweist, 
dafX die vorverdaute Nahrung fiir die Larven bestimmt ist. Das Durch- 
schreiten des Mutterganges aber, das sich mehrmals in Abstaénden von 
20—30 Minuten wiederholt, ist geeignet, den im Erdreich schliipfenden 
Larven das Aufsuchen des Aases zu erleichtern. Hinerseits mag der Duft 
des Weibchens den Larven eine bessere Orientierung erméglichen, 
andererseits raumt der Kafer die in das Lumen des Ganges gestiirzten 
Erdbrocken hinweg. Dadurch aber wird den jungen Larven ein Weg 
gedffnet, auf dem sie schnell und sicher zur Nahrungsquelle gelangen 
k6nnen. 


Beteiligung des Mannchens an der Vorsorge fiir die Brut. 


Der Brutfiirsorgeinstinkt ist unabhangig von dem Geschlecht jedem 
geschlechtsreifen Totengraber eigen. Jedes Mannchen vermag ebenso 
wie jedes Weibchen ein Aas zu vergraben, wie Versuche, in deren Verlauf 
die Geschlechter isoliert wurden, bewiesen. Beobachtungen in freier 
Natur stehen jedoch im Gegensatz zu diesen Ergebnissen. Mannchen, 
die die Grabarbeit ohne Anwesenheit eines Weibchens in Angriff nehmen, 
unterbrechen ihre Arbeit nach kurzer Zeit, um das Weibchen durch 
Sterzeln herbeizulocken. Ist dies ohne Erfolg, so bleibt das Aas unbedeckt 
oder nur oberflachlich vergraben. Dies spricht fiir eine Abhdngigkeit des 
Miénnchens von der Gegenwart des Weibchens. Bestatigt sehen wir diese 
Vermutung, wenn ein Weibchen nach Beendigung des Grabvorganges 
entfernt und das Mannchen allein zurtickgelassen wird. In diesem Fall 
bleibt der Kadaver unverandert liegen, eine Tatsache, deren Nutzen 
fiir die Art unverkennbar ist, da beim Fehlen eines Weibchens und mit 
ihm der Brut die langwierige Zubereitung des Kadavers nur Kraft- und 
Zeitverlust bedeuten wiirde. Bleibt das Parchen beisammen, so beteiligt 
sich das Mannchen an allen Arbeiten des Weibchens. In der Mehrzahl 
der beobachteten Falle jedoch verlaBt das Mannchen in dem Zeitraum 
zwischen EHiablage und Ausschliipfen der Nachkommen — entweder 
,,freiwillig‘‘ oder durch eine feindliche Stellungnahme des Weibchens 
gezwungen — die Crypta. Nur ausnahmsweise ist das Mannchen noch 
zusammen mit der jungen Brut anzutreffen, Befunde, die méglicherweise 
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dadurch zustande kommen, daB es dem Weibchen nicht immer gelingen 
mag, das Mannchen zu vertreiben. Die Regel erfahrt jedoch insofern 
eine Einschrankung, als vespilloides-Mannchen im Gegensatz zu den 
Mannchen der andern Arten in nahezu der Halfte aller Falle zusammen 
mit der Brut angetroffen werden (vgl. Tabelle 5). 


Brutpflege. 


Fasre (1899) nahm an, daB das Parchen nach Zubereitung des 
Kadavers fiir die Brut die Crypta verléBt. Dem stehen zahlreiche in 
freier Natur gewonnene Beobachtungen entgegen, die in Tabelle 5 
zusammengestellt sind. 


In den Waldern und Wiesen der Frankfurter Umgebung wurden zum 
Vergraben geeignete Aser ausgelegt.. Ungefaihr 48 Stunden spater be- 
suchte ich die gleichen Platze und registrierte, welche Aser von den 
Totengrabern verbraben waren, was sich an geringfiigigen aber typischen 
Bodenveranderungen erkennen lieB. Nach Ablauf weiterer 7—9 Tage, 
wahrend derer der Ausbau der Crypta, die Zubereitung des Aases vollendet, 
die Larvenentwicklung mehr oder weniger vorgeschritten sein muBte, 
wurde der Brutraum vorsichtig ge6ffnet und der Befund, wie folgt, 
protokolliert : 


Tabelle 5. 


In der Crypta 


Datum Nest Nr. Species Sah aerator 7“ 
3 s 

15, 5. 31 450 humator Hite = 1 
18. 5. 31 498 A Il = 1 
19. 5. 31 14 vespillo i — it 
23. 5. 30 17 . II — I 
28. 5. 30 15 I — he 
29. 5. 31 452 humator II — 1 
30. 5. 31 450 5 Val — 1 
30. 5. 30 76 vespillo I 1 1 
4. 6. 30 26 Sis Il = 1 
4. 6. 31 20 Xs i a 1 
7. 6. 30 25 humator We — 1 
7. 6. 30 f vespillo Ur — 1 
7. 6. 30 3 ss Il — — 
9. 6. 30 38 ee Il — 1 
9. 6. 30 39 humator Il — 1 
9. 6. 30 6 vespullo Il — 1 
9. 6. 30 9 5 II — 1 
9. 6. 30 a ay II — 1 
- 6. 30 12 s§ I = ] 

. 6. 30 35 = 2 

140631 18 . ‘ ee 1 7 
24. 6. 30 230 ; Il 1 1 
28. 6. 30 204 a I 1 1 
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Tabelle 5 (Fortsetzung). 


In der Crypta 
angetroffene 
Kafer 


Larven- 


Datum és 
: stadium 


Species 


| 3 9 

2. 7. 30 62 humator Ill — i 
2. 7. 30 67 vespillo it — 1 
5. 7. 30 311 vespilloides Til — 1 
5. 7. 30 312 a Til _ 1 
5. 7. 30 328 a I 1 1 
5. 7. 30 329 es JI—II 1 1 
9. 7. 30 310 a6 Til — 1 
9. 7. 30 315 Bi I — 1 
9..7. 30 324 . II — 1 
De Be al 326 os Il — 1 
10. 7. 30 338 5 Til — 1 
10. 7 .30 345 FD iil — 1 
10. 7. 30 341 vespillo I — I 
10. 7. 30 357 vespilloides II — 1 
10. 7. 30 373 vespillo I—II — 1 
10. 7. 30 374 8 Til — —- 
10. 7. 30 376 - Til — 1 
LOS 7; 30 379 a Ii — | = 
10. 7. 30 385 2 I — | — 
10. 7. 30 399 vespillo I — 1 
25. 8. 30 413 vespillordes Til — 1 
25. 8. 30 412 5 I 1 1 
25. 8. 30 411 Aes II bP lack 
25. 8. 30 401 6 I 1 1 
27. 8. 30 414 5 I 1 il 
27. 8. 30 406 “A II 1 1 
29. 8. 30 426 4s Til 1 1 
Seo) 30) 424 investigator I 1 1 
Se 9.30 415 Ae iL = 1 
3. 9. 30 440 fossor I 1 1 
3. 9. 30 337 vespilloides Il = 1 
3. 9. 30 102 fossor I — 1 
3. 9. 30 413 vespilloides Il I! 1 
11-9530 414 investigator II — 1 
11. 9. 30 418 vespillordes III Lae tne 
13.9. 30 | 416 fossor | I — | 1 


Nach dieser Zusammenstellung sind die Larven vom I. bis zum III. und 
letzten Stadium fast immer in Gesellschaft eines Parchens oder einzelnen 
Weibchens in der Crypta angetroffen worden. Und da die niedrige Zahl der 
Ausnahmen (4 von 59 Fallen) noch mehr an Bedeutung verliert, wenn man 
bedenkt, wie leicht die Resultate durch das Nachgraben in negativem 
Sinne beeinfluBt werden konnten, so darf die Anwesenheit eines oder beider 
Elterntiere in der Crypta fiir die Daucr cer larvalen Entwicklung der Nach- 
kommenschaft als Regel betrachtet werden. 

Auch Fasre fand einmal beim Offnen einer Crypta ein Necrophorus- 
Parchen zusammen mit den Larven vor. Diese Beobachtung, die im 
Widerspruch zu seiner Annahme steht, da die Eltern noch vor dem 
Schliipfen der Brut die Crypta verlassen, erklarte er auf folgende Weise: 


Z. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 27. Sie 
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,,La période de la ponte est maintenant finie, et la victuaille est copieuse. 
N’ayant pas autre chose a faire, les nourriciers se sont attablés a coté 
des nourrissons“‘ (FABRE 1899) 1. Und die in diesen Worten zum Ausdruck 
gelangte Ansicht, da8 am Ende der Brutperiode manche Elterntiere 
lediglich zur Befriedigung eigenen Nahrungsbediirfnisses zusammen mit 
den Larven am Aas verweilen, ist bis heute herrschend. Durch meine 
Feststellung, daB die Eltern, vor allem die Weibchen, regelmaBig und 
wihrend der ganzen Brutperiode in Gesellschaft der Larven zu finden 
sind, wird sie widerlegt. Vollends hinfallig aber wurde diese Vorstellung, 
als sich engste, tiber die Vorsorge fiir die Brut hinausreichende Beziehungen 
zwischen dem Weibchen und seinen Nachkommen aufdecken lieBen. 
War schon die Art, wie das Muttertier die kaum geschlipften Larvchen 
herbeilockt, durchaus ungewodhnlich im Reich der Coleopteren, so 
iibertreffen die Vorgange, die sich in der Crypta zwischen dem Weib- 
chen und seiner Brut abspielen, alles, was man bisher in dieser Hinsicht 
von einheimischen Kafern kennt. 

Die folgenden Beobachtungen wurden einerseits unter Verwendung 
der in Abb. 7 dargestellten, den Einblick in die Crypta erméglichenden 
Glaskasten gemacht. Zu diesem Zwecke wurden die Kasten nach Be- 
endigung des Grabvorganges aus ihrer vertikalen in seitliche Lage ge- 
bracht, um so dem Kafer den zum Ausbau der Crypta notwendigen 
Raum in der Horizontalen zu gewahren. Andererseits wurden Larven- 
nester aus natiirlichen Brutraumen entnommen und zusammen mit dem 
brutpflegenden Weibchen in kleinen Blumentépfen untergebracht, die 
nach oben durch ein feucht gehaltenes Tuch verschlossen wurden. Wahrend 
der in gedampftem Licht anzustellenden Beobachtung wurde dieses ent- 
fernt oder, bei leicht zu beunruhigenden Weibchen, durch eine Glasscheibe 
ersetzt. 

Bevor ich mich den erwahnten Vorgiingen zuwenden kann, muB die 
Brut einer genaueren Betrachtung unterzogen werden. 


Die Brut zur Zeit der larvalen Entwicklung. 


Auf den fiir die Entwicklung von Kaferlarven auSerordentlich kleinen 
Zeitrawum von 7 Tagen ist die zur Bildung der Imago erforderliche 
Gewichts- und GréBenzunahme der Necrophorus-Larve zusammen- 
gedrangt. Die Schnelligkeit, mit der die Entwicklung vor sich geht, 
wirkt noch erstaunlicher, wenn man die in dieser Zeit vollbrachte 
Wachstumsleistung in Betracht zieht. Wahrend das Langenwachstum 
das iibliche in keiner Weise iiberschreitet (die vespillo-Larve wichst 
durchschnittlich von 0,5 auf 2,8 cm heran), ist die Gewichtszunahme 
im Verhaltnis zu der Entwicklungszeit sehr bedeutend. Die beigefiigten 
Kurven (Abb. 14), deren Werte durch tiigliches Wagen der Larven mit 


1 Souv. Ent. 6, 125. 


Okologische Untersuchungen an Necrophorus F. 568 


Hilfe einer Sarrortusschen Analysenwage gewonnen wurden, erlauben 
einen Hinblick in den Gewichtsanstieg dreier vespillo-Larven wahrend 
der 7tagigen Entwicklungszeit. Auf der Abszisse ist dasAlter der Larven 
— vom Augenblick des Schliipfens an gerechnet — in Stunden angegeben, 
auf der Ordinate das Gewicht in Milligramm abgetragen. Die erste 
Wagung wurde unmittelbar nach dem Schliipfen und vor der ‘ersten 
Nahrungsaufnahme ausgefiihrt und betrug fiir Larve I 0,0035 g. Bereits 
nach 7 Stunden ist das Doppelte des Anfangsgewichtes erreicht. Die 
letzte Gewichtsbestimmung fand kurz nach dem Abwandern der Larven 
aus den Resten der Aasnahrung statt und zeigt fiir dieselbe Larve I 


45 + | 


400 | ++ 
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Abb. 14. Graphische Darstellung der Gewichtszunahme von drei JN. vespillo-Larven, 
wihrend ihrer siebentigigen Entwicklungszeit. 


0,3037 g, wonach also die gesamte Gewichtszunahme ungefahr das 
100fache des Erstgewichtes betragt. 


Abgesehen von der Angabe absoluter Werte gibt uns die graphische 
Darstellung AufschluB itber die Geschwindigkeit der Gewichtszunahme auf 
verschiedenen Altersstufen. Zwei rasch aufeinander folgende Hautungen 
H, und H, trennen drei Larvenstadien I, IJ und III voneinander ab, 
deren Habitus in Abb. 15 fiir die Art germanicus wiedergegeben ist. Das 
Larvenstadium III nimmt nicht nur den groBten Zeitraum im Larven- 
leben der Necrophori ein — weshalb man in der Freiheit auch meistens — 
Larven dieses Alters antrifft —, in diese Zeit fallt auch die grdBte 
Geschwindigkeit der Gewichtszunahme, die wahrscheinlich wahrend der 
ersten 48 Stunden durch den Energieverbrauch der in kurzen Abstanden 
folgenden Hautungen etwas zuriickgehalten wird. Der Abfall der Kurven 
gegen ihr Ende (bei L 1 von 0,3573—0,3037 g) hat eine doppelte Ursache: 
Erstens stellen die Larven kurz vor dem Verlassen der Crypta die 
Nahrungsaufnahme ein, zweitens und vor allem leert sich der vorher 
gefillte Darm. 

37* 
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Die drei Larvenstadien, die sich in morphologischer Hinsicht nicht 
wesentlich unterscheiden, lassen doch in ihren Instinkten gewisse Unter- 
schiede deutlich erkennen: 

Nach Ablauf der Embryonalentwicklung, die 5 Tage in Anspruch 
nimmt, schliipfen die Larven der Totengraber aus dem Ki. Mit rotierender 
Bewegung um ihre Langsachse versuchen die Tiere sich der an irgend- 
einer Stelle des Kérpers haftenden Hihiille zu entledigen, was ihnen in 


It 
Abb. 15. I., II. und III. Larvenstadium von N. germanicus. Der jeder Larve beigefiigte 
MaRBstab zeigt die natiirliche GréRe. 


etwa 1 Min. zu gelingen pflegt. Darauf wird die Eikammer unverziiglich 
verlassen, und die Wanderung zur aufgespeicherten Nahrung angetreten. 
Die junggeschliipften Larvchen sind weiBe, sehr bewegliche Geschépfe, 
die sich mit Hilfe ihrer sechs Beine und des Aftersegmentes, das als 
Nachschieber funktioniert, behend und rastlos mit emporgehobenen 
Antennen fortbewegen. Die meisten durchbrechen die Erdschicht, die 
die Kikammer vom Muttergang trennt, folgen dem vom Weibchen 
geebneten Weg und erreichen auf diese Weise in verhaltnismaRig kurzer 
Zeit die Crypta, wohin sie der Duft des Aases und der des Weibchens 
locken mag. Kinzelne Individuen versuchen auch direkt durch die Erde 
auf kiirzestem Weg zum Nahrungsvorrat zu gelangen, wozu sie ebenfalls 
befahigt sind. Zwar braucht dann das Larvchen zum Zuriicklegen einer 
Strecke von 4—5cm 2—3 Stunden, die es in steter Bewegung, nur 
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unterbrochen von wenigen kurzen Ruhepausen, verbringt. Jedes Stein- 
chen setzt dem Vordringen ein Hindernis entgegen und muB umgangen 
werden, bis schlieBlich das Tier beim Durchstofen der Cryptawand in 
den unterirdischen Hohlraum stiirzt. Sogleich besteigt es die Aaskugel 
bis zu ihrem héchsten Punkt und trifft dort in dem ,,Krater“ mit den 
Geschwistern zusammen, die der gleiche Instinkt an die namliche 
Stelle fiihrt. 

DaB die frisch geschliipften Lirvchen in der Tat auf den Geruch 
des Aases, der durch den Muttergang und durch die Erde zu ihnen 
dringt, chemotaktisch reagieren, zeigt folgender Versuch: 

Eine der Crypta entnommene Aaskugel wurde auf einen Bogen 
Filtrierpapier gelegt und bildete das Zentrum eines Kreises von 25 cm 
Radius, auf dessen Peripherie in gleichmaBigen Abstaénden zehn vespillo- 
Larven des ersten Stadiums (I) verteilt wurden. Jede Larve war mit 
einem kleinen Glasschalchen tiberdeckt, worunter sie sich frei bewegen 
und in beliebiger Richtung einstellen konnte. Der Versuch ging in einem 
Raume vor sich, der keine fiihlbare Luftbewegung erkennen lieB. Zur 
Beleuchtung des sonst verdunkelten Raumes diente eine Lampe mit 
stark gedampftem Licht. Nach Aufheben der Glasschdlchen wanderten 
alle zehn Larven in ungefaihr radiarer Richtung zu der Aaskugel. Dabei 
stellten sich, mit Ausnahme von Larve 6, alle Versuchstiere nach kurzen 
Suchbewegungen in die Richtung zum Aas ein, die dann im groBen und 
ganzen beibehalten wurde. Nur Larve 6 wandte sich anfangs in die 
entgegengesetzte Richtung, um spater auf nahezu geradem Weg der 
Aaskugel zuzueilen. In unmittelbarer Nahe der Aaskugel begegneten 
sich einige Larven. Diese nahmen nach kurzem Aufenthalt, wahrend 
dessen sie sich umeinanderbewegten, ausnahmslos getrennt ihren Weg 
zur Geruchsquelle. Die von den zehn Larven bendtigte Zeit ergibt sich 
aus folgender Zusammenstellung. 


Tabelle 6. Zehn vespillo-Larven jingsten Stadiums fanden das 
25cm entfernt liegende Aas in folgenden, vom Abheben des Glas- 
deckels bis zur Ankunft im ,,Krater“ gemessenen Zeiten: 


1. Larve in 7 Minuten — Sekunden 6. Larve in 10 Minuten 4 Sekunden 
« 99 99 5 99 25 39 Ue $9 99 5 99 17 99 

ae 39 LM 5 39 30 93 8. 99 99 3 2.9, 24 33 

4. 39 29 1 3° 5 39 oO 99 99 2 99 38 99 

5 39 a2) I 99 4 99 10. 99 99 1 99 53 \e) 


Anders verlauft der Versuch, wenn er mit Larven III. Stadiums 
wiederholt wird. Dann gleicht ihre Bewegung einem planlosen Wandern 
in oft wechselnden Richtungen, das die Larven ebenso oft vom Aas 
entfernt als auch zufallig zu ihm hinfiihrt. Offenbar wird der Aasgeruch 
von diesen Larven auf gréBere Entfernung nicht perzipiert. Erst in 
unmittelbarer Nahe scheinen diese Tiere das Aas wahrnehmen zu kénnen 


und wandern darauf zu. 
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Das richtungslose Umherirren der dem Versuch unterworfenen alteren 
Larven bedingt, da® sich die Tiere recht haufig begegnen. In solchen 
Fallen bleiben sie — anders, als die Larven des I. Stadiums — dicht 
beieinander, offenbar angelockt durch den ihnen anhaftenden Aasgeruch. 
Es entsteht, auf kleinem Raum zusammengedrangt, ein Larvenknauel, 
der sich durch das Umeinanderkriechen der Larven in steter Bewegung 
befindet und als Ganzes langsam von der Stelle walzt. Abb. 16 zeigt 
eine auf diese Weise entstandene Larvengruppe. Obgleich sich die Aas- 
nahrung bei diesem Versuch 
nur in 9cm Entfernung von 
dem Larvenhaufen befand, 
blieben die Tiere dicht beiein- 
ander, bis nach Ablauf einer 
Stunde das Aas auf 2 cm Ent- 
fernung herangeriickt wurde. 
Erst in diesem Augenblick 
léste sich der dichtgedrangte 
Haufen und die Tiere erklet- 
terten einzeln das Aas. Diese 
Beobachtung zeigt aufs neue, 
daB die alteren Larven fiir 
den Aasgeruch nur auf kurze 
Entfernung reizbar sind, in 
auffallendem Gegensatz zu den 
Abb. 16, Larven IVT. Stadiums von N. vespillo Larven des I. Stadiums. 
renee Tavklivung im Text. 1,5. ~=~S«éBetrachtet man aber die 

mit dem Alter der Larve ein- 
tretende Abschwachung des Witterungsvermégens im Zusammenhang 
mit dem sich andernden Verhaltnis Larve-Umwelt, so stellt sich heraus, 
daf jene den Bediirfnissen der Larvenstadien durchaus entspricht; die 
Aufgabe, das Aas aus gréBerer Entfernung zu finden, fallt ja den 
jungen Larven zu; den Larven II. und III. Stadiums geniigt eine Reiz- 
barkeit, die sie in enger Verbindung mit dem Futter zusammenhalt. 

Die Stelle der Aaskugel, von der der lockende Reiz ausgeht, ist der 
am oberen Pol gelegene, vom Elter vorbereitete, d. h. mit Darmsekret 
durchsetzte ,,Krater“. Hier finden sich die jiingsten Larven ein, hier 
bleiben die alteren. Von hier aus nimmt das Aufzehren der Aaskugel 
seinen Anfang. Wie es sich abspielt, ist wieder recht bemerkenswert. 

Wahrend die Brut im I. und IT. Stadium durch ihren Fra8 dazu 
beitragt, den Krater zu verbreitern, indem die jungen Larven horizontal, 
den Kopf nach auBen gerichtet, in der Vertiefung liegen, dringen die 
Larven kurz nach der zweiten Hautung in das Innere des Kadavers vor. 
Sie wiithlen und fressen sich tief und tiefer in das Aas hinein. Dabei 
zeigen die Larven, soweit nicht Nahrungsmangel herrscht, wahrend der 
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7tagigen Entwicklungszeit den Instinkt, die auBerste Schicht der Aas- 


kugel — gleichgiiltig welcher Beschaffenheit 


lassen, so da sie schlieBlich wie 
in einem Neste ruhen, das ihnen 
Unterschlupf und Nahrung zugleich 
bietet. In der Freiheit, in der die 
Totengraber in ihrer Brutfiirsorge 
auf kleine Kadaver angewiesen sind, 
wird diese Aufenschicht aus der 
Haut des Leichnams gebildet, die 
oft besonders geeignet ist, gegen 
vordringende Rauber mechanischen 
Schutz zu verleihen. Der abgerun- 
dete Nahrungsballen behalt deshalb 
auch die ihm einmal verliehene Ge- 
stalt. Eine Vorstellung davon, wie 
die Larven in der Tiefe des Kraters 
verschwinden kénnen, gibt Abb. 17. 
Ist der Nahrungsvorrat fiir die Brut 


— unversehrt stehen zu 


Abb. 17. Wie verborgen die Larven in der 
Aaskugel liegen k6nnen, bringt dieses Bild 
eines von JN. vespillo abgerundeten Aases 
zum Ausdruck, in dessen Inneren sich neun 
Larven III. Stadiums befinden. Im Krater 
ist das Weibchen zu sehen. x 1. 


weniger reichlich als im angefiihrten Beispiel, so kénnen sich die Larven 


nicht vollig verbergen. 
im Aas, wahrend das 
Hinterende sichtbar 
bleibt (Abb. 18). 

Die Larven ITT. Sta- 
~diums findet man auch 
dann, wenn die Aas- 
kugel an sich groB ge- 
nug ware, um ein Zer- 
streuen der Larven 
innerhalb ihrer Masse 
zu gestatten, stets dicht 
aneinander geschmiegt. 
Zwar konnte die Kr- 
scheinung einfach da- 
raut zuriickzufiihren 
sein, da die Larven 
von elnem eng um- 
schriebenen Bezirk aus, 
dem Krater, worin sie 
dicht beisammen liegen, 
den Vorsto8 in die Aas- 


Sie stecken dann nur mit dem Vorderkoérper 


Abb. 18. Hin Larvennest von JN. germanicus. Die Larven 
IIL. Stadiums liegen dicht gedrangt mit den Képfen nach 
abwiirts gerichtet in ihrem Nest. 


Uber ihnen sitzt das 
Weibchen. x 1. 


kugel beginnen. Folgende Beobachtung gibt uns jedoch das Recht, in 
jener Erscheinung die AuBerung eines besonderen Instinktes zu erblicken. 
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Es zeigt sich namlich, da8 die Larven III. Stadiums zur Abgabe eines 
,,Oraltropfens befahigt sind: Legt man eine Larve in die hohle Hand, so 
14Bt sie tiberall dort, wo sie tastend mit dem Kopf ihre nachste Umgebung 
beriihrt, ein braunes Tropfchen zuriick. Das 148t auf extraintestinale 
Verdauung schlieBen. Es scheint, dai die vom Weibchen vorverdaute 
Nahrungsmenge wohl fiir die jungen Larven, nicht aber fiir die altere 
Brut geniigt. Wenn aber die Larven III. Stadiums tatsachlich praeoral 
verdauen, so kénnte es den Tieren von Nutzen sein, wenn sie beim 
Fressen die Kopfe auf kleinen Umkreis zusammendrangen. Warum ? 

Gehen wir von den Verhaltnissen einer einzelnen isolierten Larve aus. 
Das von ihr abgegebene Verdauungssekret drange nach allen Richtungen 
gleichmaBig vor, verl6re aber 
mit zunehmender Entfernung 
vom Ausgangspunkt sehr bald 
den zur Wirksamkeit erforder- 
lichen Konzentrationsgrad, wo- 
durch ein gewisser Anteil des 
verdauenden Sekrets ftir die 
Nahrungsumsetzung — verloren 
ginge. Anders bei gleichsinniger 
Zusammendrangung der Brut. 
Jetzt wird das von dem Oral- 
tropfen jeder Larve ausgehende 
Konzentrationsgefalle von den 

um die Sekretmengen der Nach- 

Ab, Ao Bing Lave TT. Stadius von 2: ger-  barlarven entstandenen Konzen- 

rand und defaeciert. Die AuSenwand der trationsgefallen tiberschnitten. 

Aaskugel int viefuch mit KotwhrstehenPedeskt. 4 den. Uherschneidungsstellen 

x 1. aber summieren sich allzu ge- 

ringe Enzymmengen zu wirksamer Konzentration und kénnen auf diese 
Weise zum raschen Aufschlu8 der Nahrung beitragen. 

Diese Vorstellung findet noch eine weitere Stiitze in der Tatsache, 
dafS’ man auch andere extraintestinal verdauende Insektenlarven in 
gleicher Gruppierung antrifft. Es sei hier an die Larven von Miastor 
metraloas erinnert, die radiar liegend, die Képfe nach der Kreismitte 
gerichtet, gefunden werden und nach SPRINGER (1917) aus ihrer Lage 
eben denselben Vorteil ziehen. 

Ist aber das biindelartige Beisammenbleiben der Alteren Totengriaber- 
larven ein niitzlicher Instinkt, so fragt es sich, durch welche Art von 
Reizen er vermittelt werde. Da liegt die Vermutung nahe, da® es sich 
um gegenseitige T'higmotaxis der Larven handelt. Es ware sehr wohl 
moglich, daB das oben bereits beschriebene Zusammenballen sich auBer- 
halb der Aaskugel begegnender alterer Larven (Abb. 16) nicht bloB als 
Reaktion auf die von ihnen ausgehenden Geruchreize zu erklaren ist, 
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sondern zugleich gegenseitige Beriihrungsreize dabei eine Rolle spielen. 
Die thigmotaktische Reizbarkeit der Larven verhindert in zweckmaBiger 
Weise jedes Zerstreuen der Tiere. Tatsichlich ist es AuBerst selten zu 
beobachten, daB eine Larve das Nest vorzeitig verlaBt. Nur von Zeit 
zu Zeit kann man die Larven dabei iiberraschen, wie sie ihr Hinterende 
weit iiber den Kraterrand hinaushangen (Abb. 19). Dies ist die Haltung, 
in der die alteren Larven zu defaecieren pflegen. Die austretenden 
Kotwiirstchen werden an der AuBenseite der Aaskugel abgestreift, 
wodurch eine Durchmischung von Nahrungs- und Exkrementmassen 
und damit eine Herabsetzung des Nahrwertes der Aassubstanz verhindert 
und gleichzeitig starke Beschmutzung der Larven vermieden wird. 

Weitere — héchst bemerkenswerte — Instinkte der Larven sollen nun 
in den nachsten Kapiteln im Zusammenhang mit gewissen Instinkten 
des Muttertieres bzw. der Elterntiere besprochen werden. 


Fiutterung der Larven. 


Bald nachdem die ersten Liarvchen geschliipft und in der Crypta 
erschienen sind, stellt das Weibchen das Locken der Brut vom Muttergang 
aus ein und begibt sich auf die Aaskugel, wo in der kleinen kraterahnlichen 
Vertiefung dicht gedrangt die Larven liegen. In standiger Bewegung 
kriechen sie tibereinander und durcheinander. Ihre Mundwerkzeuge 
berithren das Aas — aber nur tastend. Genossen wird nichts davon; 
der durchschimmernde Darm bleibt ungefiillt. Man erhalt den Eindruck, 
daB das so langwierig vorbereitete Substrat keineswegs die von der Brut 
gesuchte Nahrung sei. 

Alsbald aber bietet sich dem Beobachter eine unerwartete Szene dar. 
Kaum hat sich das Weibchen dem Krater genahert, als simtliche Larven 
den Vorderkérper steil in die Hohe richten, so daf§ ihre Beine ins 
Leere greifen. Der Kafer ist direkt tiber der Brut stehen geblieben und 
schlagt mit trillernder Bewegung seiner Vorderbeine auf das Aas oder 
bisweilen auf die Larven, die sich um seinen Kopf scharen. Jetzt 
sperrt das Weibchen die Mandibeln, und eiligst legt sich der Kopf 
einer Larve zwischen die Kiefer, sich dicht an die Mundéffnung des 
Weibchens herandrangend. Wenn es der Zufall erlaubt, so sieht man 
dabei ein winziges Tropfchen einer braunen Fliissigkeit aus dem Mund 
der Mutter in den der Larve iibertreten. Aber schon nach wenigen 
Sekunden wendet sich das Weibchen ab, und sofort versucht eine andere 
Larve hocherhoben seinen Mund zu erreichen. Kein Zweifel: Die Brut 
wird von dem Weibchen gefiittert. DemgemaB farben sich die anfangs 
weiBen, fast durchsichtigen Larven nach der Berithrung mit dem Mund 
der Mutter schmutzig braun, eine Anderung, die allmahlich von vorn. 
bis zum hinteren Ende der Larve fortschreitet. 

Womit aber fiittert das Weibchen seine Brut? Von vornherein 
kommen als Nahrungsquelle Darm oder Speicheldriisen in Frage. Da 
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aber Speicheldriisen — wie nach der Seltenheit ihres Vorkommens bei 
Kafern zu erwarten — nicht aufzufinden waren, entstammt der Nahrungs- 
satt sicher dem Darm. Die verabreichte Substanz ist also Darminhalt, 
vermutlich ein Gemisch der vom Kafer aufgenommenen Nahrung mit 
Darmsekret. In der Tat nimmt das Weibchen kurz vor dem Erscheinen 
der Brut mehrmals am Krater Aasnahrung auf. Nun muB sich aber die 
aufgenommene Nahrungsmenge mit der Zeit erschépfen, da davon ein 
Teil verfiittert, der restliche aber zur eigenen Ernahrung des Kafers 
verwendet wird. Um die Tatigkeit des Fiitterns tiber mehrere Tage 


Abb. 20. WN. vespillo-Weibchen fittert in der Crypta eine etwa 48 Stunden alte Larve, 

die das Weibchen mit den Vordertarsen hilt. Hine zweite Larve versucht die erste von 

dem Mund der Mutter fortzudriingen. Die tibrigen Larven liegen in der Aaskugel verborgen. 
x 1,2. 


fortsetzen zu kénnen, ist demnach das Weibchen gezwungen, den Vorder- 
darm von neuem anzufiillen. Und wirklich laBt sich beobachten, daB 
das Weibchen mit zunehmendem Alter der Larven in steigender Haufig- 
keit unmittelbar vor der Nahrungsabgabe am Krater friBt, eine Tatigkeit, 
die bis zu 1/, Stunde in Anspruch nehmen kann. 

Am leichtesten kann die Fiitterung wiahrend der ersten 48 Stunden 
der larvalen Entwicklung beobachtet werden, da der Vorgang nach diesem 
Zeitpunkt immer seltener wiederkehrt und allmahlich véllig durch 
selbstandiges Fressen der Brut ersetzt wird. Man sieht die jungen Larven 
sttirmisch um den Futtersaft des Weibchens betteln. Drei bis vier Larven 
richten sich oft gleichzeitig dicht vor dem Mund des Muttertieres auf 
und machen sich gegenseitig diesen Platz streitig. Abb. 20, die einen 
Blick ins Innere einer Crypta erlaubt, zeigt gerade die Fiitterung einer 
hochautfgereckten Larve. Eine zweite ist im Begriff, die erste wegzu- 
stoBen. Larven, die sich zufallig am hinteren Ende des Kafers befinden, 
baumen sich bisweilen fliichtig auf, als suchten sie den Mund; meist 
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aber wird in solchen Fallen sofort der Gang zum Kopf des Weibchens 
angetreten. Entweder verlassen die Larven zu diesem Zweck den Krater 
_um auferhalb desselben eilig die Strecke zuriickzulegen, oder aber sie 
nehmen ihren Weg an der Ventralseite des Weibchens entlang. Hierbei 
_ schiebt sich die Larve, auf dem Riicken liegend, unter dem Kafer vorwarts 
und ruht nicht eher, bis ihr Mund die Nahrungsquelle gefunden hat. 
Abb. 21 hat diesen recht haufig zu beobachtenden Vorgang festgehalten. 
Seltener, und nur bei Larvchen I. Stadiums, bekommt man einen sehr 
originellen Versuch zu Gesicht, den Mund der Mutter zu erreichen ; 


Abb. 21. N. vespillo-Weibchen fiittert in der Crypta eine etwa 48 Stunden alte Larve, die 
sich auf dem Riicken liegend, unter der Ventralseite des Kafers bis zur Nahrungsquelle 
vorgeschoben hat. x 1,2. 


namlich von deren Vorderbeinen aus, was ich jedoch niemals zum Erfolg 
fiihren sah. Die kleinen Tiere erklettern mit groBer Geschicklichkeit 
die Tibia und heften sich mit ihrem saugnapfaihnlichen Aftersegment 
an das Femur an. Nahezu wagerecht nach vorn gestreckt sieht man 
dann die Larvchen nach dem Mund der Mutter suchen. 

Die Aussage FowriErs (1912), der die Larven der Totengraber als 
untatige Maden charakterisiert, ist also fiir die jungen Larven keinesfalls 
richtig. Es muB jedoch bemerkt werden, daB die Larven nicht zu jeder 
Zeit ihrer Entwicklung gleichmaBig lebhaft auf die Gegenwart des 
Weibchens reagieren. Vielmehr lat sich darin ein Ansteigen und Abflauen 
feststellen, ein periodischer Wechsel, der in gewisser zeitlicher Beziehung 
zu den Héutungen der Larve steht. 

Junggeschliipfte Lérvchen sind anscheinend beziiglich ihrer Nahrungs- 
aufnahme véllig von dem Weibchen abhdngig. Sie betteln 4uBerst sttirmisch 
und folgen dem Weibchen auf kurzen Wegen tiber das Aas, wobei sie 
groBe Geschicklichkeit und die Fahigkeit zeigen, auf Richtungsande- 
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rungen in der Fortbewegung des Weibchens zu reagieren. Wenn sich 
dabei die junge Brut auch 6fters tiber den oberen Teil der Aaskugel 
zerstreut, so sammelt sie sich doch in kiirzester Zeit wieder im Krater, 
sobald das Weibchen dorthin zuriickkehrt. Im Alter von 5—6 Stunden 
beginnen dann die Larven mit selbstandiger Nahrungsaufnahme. Den 
Kopf nach augen gewendet, sieht man sie dicht nebeneinander im Krater 
liegen. Thre Mandibeln, deren Spitzen sich mittlerweile hellbraun gefarbt 
haben, schlagen unentwegt in das Aas. Zwar sind auch diese Larven noch 
beim Nahen des Weibchens zum Nahrungsempfang bereit, sie richten 
sich auf wie in den ersten Lebensstunden. Doch versuchen sie seltener 
der Mutter bei ihren Rundgingen um das Aas zu folgen; sie benutzen 
vielmehr ihre Abwesenheit, um selbstandig zu fressen. Auch halten sie 
sich standig innerhalb der Grenzen 
des Kraters auf. So bis zum Zeit- 
punkte der ersten Hautung. 


Kaum ist diese jedoch vollzogen, 

so richtet sich die Larve wieder 

S H, 4 suchend empor, ohne auch nur einen 

Abb. 22. Schematische Darstellung der Versuch zu selbstandiger Nahrungs- 

wechselnden Abhiangigkeit der Larven agyfnahme zu unternehmen. benimmt 
von dem Weibchen hinsichtlich der Er- : i ; : “ 

naihrung. S Schliiptvorgang,H,1.Hau- sich tiberhaupt gerade so wie in 

tung, H. 2. Hautung, Ende der ,,Fiitte- ihren ersten Lebensstunden. Nach der 

rungszeit‘**. Ordinate: Abhaingigkeitsgrad By 7 

vom Weibchen. ersten Héutung beginnt demnach zum 

zweiten Mal ein Zeitraum grdpter 

Abhingigkeit vom Weibchen. 2—3 Stunden spater folgt, wie im 

I. Larvenstadium, eine Zeit der gréBeren Unabhangigkeit. 


Zum dritten Mal ist die Larve nach der zweiten und letzten Hautung 
auf die Fiitterung durch das Elterntier angewiesen, um dann nach 
verhaltnismaBig kurzer Zeit die Pflege des Weibchens wieder durch 


selbstandige Ernahrung zu ergiinzen und schlieBlich zu volliger Selb- 
standigkeit heranzuwachsen. 


Diese Verhiltnisse wahrend der Fiitterungszeit, die sich ungefahr 
tiber die ersten 60—72 Stunden der larvalen Entwicklung erstreckt, 
lassen sich in folgendem Schema (Abb. 22) zusammenfassen. Die Ordinate 
moge die steigende Abhangigkeit der Larven hinsichtlich ihrer Nahrungs- 
aufnahme vom Weibchen darstellen. Auf der Abszisse finden wir die 
Momente des Schliipfens, der ersten und zweiten Hautung, sowie das 
Ende der Fiitterungszeit markiert. Drei Gipfel im Verlauf der Kurve 
zeigen an, daB sich die Zeitspannen, in denen die Brut allein auf die 
Nahrungsabgabe des Weibchens angewiesen ist, auf drei Perioden ver- 
teilen, die unmittelbar dem Schliipfen der Larve, ihrer ersten und ihrer 
zweiten Hautung folgen. Zwischen diese Perioden und direkt anschlieBend 
an die letzte Phase gré&tmoglicher Abhangigkeit vom Weibchen fiigen 
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sich die Zeitraume, in denen die Larve neben der Fitterung auch selb- 
standig friBt. 

Das Weibchen, das sich wahrend der gesamten Fitterungszeit in 
Abstanden von 10—30 Min. am Krater einfindet, vollbringt seinerseits 
im Zusammenhang mit der Nahrungsabgabe gewisse typisch wieder- 
kehrende Instinkthandlungen.. 

Das schon erwahnte ,,Trillern‘‘ des Weibchens, das in den meisten 
Fallen den Fiitterungsvorgang einleitet, stellt sich als rasches Trippeln 
der ersten beiden Beinpaare dar, einem Laufen auf der Stelle vergleichbar. 
Es liegt der Gedanke nahe, diesen Vorgang in seiner Wirkung auf die 
Larven als Alarmsignal zu deuten, als Zeichen fiir die Brut, daB die 
Fiitterung beginnt. Falls diese Vorstellung der Wahrheit entspricht, 
dirfte das Trillern besonders fiir die altere Brut von Vorteil sein, die, 
tief im Aas verborgen, durch seismotaktische Reize schnell und sicher 
herbeigelockt werden kann. In der Tat stellen sich auch die dem 
Weibchen abgekehrten Larven III. Stadiums gleich nach dem Trillern zur 
Fiitterung ein, sofern sie in dieser Hinsicht der miitterlichen Pflege 
nicht schon entwachsen sind. 

Nachdem die Brut alarmiert ist, schreitet das Weibchen unverziiglich 
zur Nahrungsabgabe. Das Bemerkenswerteste dieses Vorganges wurde 
bereits mitgeteilt; nur wenig bleibt noch zu erginzen. Die Haltung des 
Weibchens beim Fiittern kann verschieden sein, da der Kafer seinen 
Kopf jeweils in die fir die bettelnde Brut giinstigste Hohe bringt. 
Wahrend er sich zu den Larven jiingster Stadien tief hinabbeugt, so daB 
Kopf- und Halsschild eine starke Neigung nach abwarts zeigen, steigt 
umgekehrt beim Fittern hochaufgerichteter alterer Larven die Liangs- 
achse seines Kérpers nach vorne an; das Gewicht des Weibchens ruht 
bei dieser Stellung auf den letzten beiden Beinpaaren. Die Vorderbeine 
werden entweder frei getragen und bisweilen zum Abwehren zudringlicher 
Larven verwendet oder aber umgreifen mit den Tarsen die zu fiitternde 
Larve (Abb. 20). Da8 das Weibchen bei dieser Gelegenheit die Larve 
festhalt, zeigt folgende zufallige Beobachtung. Eine germanicus-Larve 
TIT. Stadiums war beim Betteln um den Nahrungssaft des Weibchens 
auf den Rand des Nestes gelangt. Wahrend der Fiitterung stiirzte sie 
herab. Mit ihr zusammen aber das Weibchen, das ruhig, als sei nichts 
geschehen, weiter fiitterte und auf dem Riicken liegend die Larve vor 
sich fest zwischen den Tarsen hielt. Allerdings bedeutet diese Haltung 
fiir germanicus nichts AuBergewohnliches, da sie in anderem Zusammen- 
hang oft genug, némlich beim Verzehren von Flegenmaden, einge- 
nommen wird. 

Die Dauer der jedesmaligen Nahrungsabgabe an eine Larve, die an 
dem Zeitraum gemessen wurde, in dem der Kopf der Larve zwischen den 
Mandibeln des Weibchens ruht, ist gering. Bei NV. germanicus kann die 
Fiitterung alterer Larven bis 18 Sek. in Anspruch nehmen. Alle anderen 
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Necrophorus-Arten bleiben in dieser Hinsicht merklich hinter dem 
genannten Wert zuriick, da ihre langste beobachtete Fitterungsdauer 
nur 7 Sek., in der Regel aber, wie auch bei germanicus, nur 2—4 Sek. 
betragt. Nach Ablauf dieser Zeitspanne wird der Vorgang vom Weibchen 
mit einer kaum sichtbaren Seitwartsbewegung des Kopfes abgebrochen. 
Der Mund des Muttertieres entgleitet somit der Larve und wird fir eine 
andere Larve frei. Fiinf bis sechs Individuen werden in unmittelbarer 
Folge mit dem Nahrungssaft versehen. Dann aber stellt das Weibchen 
seine Fiitterungstatigkeit ein, um sie erst nach langerer Unterbrechung 
in genau derselben Weise wieder aufzunehmen. 

Die Larven eines Nestes werden ungefahr gleichmabig vom Weibchen 
mit Nahrungssaft versorgt. Dies ist die zweckmaBige Folge der typischen 
Fiitterungsmethode. Das jedesmalige Abwenden des Kafers nach kurzer 
Fiitterung begiinstigt die gleichmaBige Verteilung der Nahrung auf eine 
normal groBe Individuenzahl. Doch ist der diesbeziigliche Instinkt 
derartig starr, daB er sich durch den Experimentator leicht ins Sinnlose 
verkehren la8t: man braucht nur die Zahl der Larven stark zu verringern. 
Trotzdem handelt das Weibchen in védllig gleicher Weise: Trillern, 
Fiittern und Wiederabwenden folgen einander in typischem Tempo, 
wobei dann der Kafer oft genug die gedffneten Mandibeln ins Leere 
halt und sich gerade in dem Augenblick abwendet, in dem eine der 
Larven herbeigekommen ist. 


Okologie der Fiitterung. 

Nunmehr erhebt sich die Frage, welche Bedeutung fiir die Brut der 
Nahrungsabgabe des Weibchens beizulegen ist. 

Handelt es sich fiir die Larven um einen Vorgang von lebens- 
notwendiger Wichtigkeit oder aber von mehr untergeordnetem Wert ? 
Diese Frage lat sich experimentell sehr leicht entscheiden. Wird namlich 
das Weibchen vor der ersten Fiitterung von dem Larvennest entfernt, 
so muBte im Falle unbedingter Abhangigkeit der Larven von dem 
Weibchen der Tod der gesamten Brut zu verzeichnen sein. Es zeigt sich, 
daB ein so radikaler Erfolg nicht eintritt: Die Mehrzahl der in einem 
Nest vorhandenen Larven wichst vielmehr heran und verpuppt sich 
wie die vom Weibchen gefiitterten Artgenossen. 

Andererseits weisen aber zwei Tatsachen darauf hin, daB sich das 
Fehlen des Weibchens jedenfalls nachteilig auswirkt. Wahrend in acht 
Zuchten, die zusammen 89 Larven enthielten, unter der Pflege des 
Weibchens alle Individuen die 7tagige Entwicklung vollendeten, gingen 
von 147 verwaisten Larven, die sich auf 14 Nester verteilten, 16 Tiere 
im I. und II. Stadium ein, so da in jeder Zucht durchschnittlich 
eine tote Larve zu finden war. Es ist fast gewiB, daB hierbei das frithe 
Absterben einzelner Larven auf das Fehlen des Weibchens, vor allem auf 
den Ausfall der Fiitterung zuriickzufiihren ist. Zweitens zeigte sich, dai 
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ohne Weibchen aufgewachsene Larven sich zwar verpuppen konnen, 
aus den Puppen aber sehr selten Jungkafer schliipfen; von 33 daraufhin 
- kontrollierten Puppen schliipfte nur eine. Hierzu mu8B allerdings bemerkt 
werden, da8 unter den ungiinstigen Bedingungen kiinstlicher Aufzucht 
die Brut auch dann oft im Puppenstadium zugrunde geht, wenn sie 
vom Weibchen gefiittert war, und zwar in ungefahr der Halfte aller 
Falle. Allein die sehr viel héhere Sterblichkeit der ohne Weibchen heran- 
gewachsenen Brut ist sicherlich dem Fehlen der elterlichen Pflege 
zuzuschreiben. Hs hat sich demnach zeigen lassen, daf sich die Larven 
zwar ohne die Mithilfe eines Elterntieres normal entwickeln kénnen, dap 
aber thre Entwicklung durch die Fiitterung begiinstigt oder gesichert 
wird. 

Worin besteht nun aber die Schidigung beim Ausfall der Fiitterung ? 

Am nachsten liegt der Gedanke an etwas Qualitatives. Das fiitternde 
Weibchen kénnte den Larven irgendeine Substanz — wenn auch nur 
in geringer Menge — zufihren, die fiir die Entwicklung wichtig ist. 
Widerlegen lat sich diese Annahme nicht, aber sie ist unwahrschein- 
lich. Es ist anzunehmen, da der Ausfall einer spezifischen Nahr- 
substanz im Entwicklungsverlauf viel ausgesprochener hervortreten und 
ernstere Folgen nach sich ziehen wiirde, als dies in der Tat bei ver- 
waisten Larven der Fall ist; denn immerhin kénnen ja die Larven auch 
ohne Fiitterung des Weibchens ihre Entwicklung zur Imago vollenden. 
Uberdies ist, wie S.570 dargelegt, nicht sehr wahrscheinlich, daB die 
verfiitterte Nahrung qualitativ von derjenigen abweicht, die das Weibchen 
im Bereich des ,,Kraters‘‘ vorbereitet hat: Vermutlich stellen beide ein 
gleichartiges Gemisch aus Aas und Darmsekret dar. 

Weit gréBere Wahrscheinlichkeit spricht hingegen dafiir, da die 
Schadigung in Quantitativem zu suchen sei. 

Méglicherweise reicht diejenige Menge der Nahrung, die das Weibchen 
schon vor dem Erscheinen der Larven mit Darmsekret durchmischt hat, 
fiir die Ernahrung der Brut nicht aus und muB deshalb durch die Fiitterung 
von Seiten des Weibchens erginzt werden. Gegen diese Vorstellung 
scheint aber zu sprechen, da die Fiitterung der Brut ja schon zu einer 
Zeit — namlich sogleich nach dem Eintreffen der Larven — beginnt, 
in der ein Mangel an vorverdauter Nahrung bestimmt noch nicht 
bestehen kann. 

Ferner aber besteht noch eine zweite Méglichkeit, warum es der 
Larve ohne Mithilfe des Weibchens an der geniigenden Nahrungsmenge 
fehlen kénnte. ; 

Die Totengraber verwenden blo kleine Aser als Nahrungsvorrat fiir 
die Brut. Diese Spezialisierung bringt zweifachen Vorteil: Erstens sind 
kleine Aser zahlreicher als groBe; zweitens kénnen die Kafer nur Kadaver 
geringerer GréBe vergraben und bearbeiten. Mit diesen Vorziigen muBte 
jedoch ein ernster Nachteil in Kauf genommen werden: Die rasche 
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Vergénglichkeit der kleinen Aser. Der Verwesungsprozel, der als Oxy- 
dationsvorgang an die Gegenwart von Sauerstoff gebunden ist, schreitet 
von der Oberflache aus nach innen fort; bei kleinen Asern fiihrt er in 
einer Zeit zu vdlliger Vernichtung, in der dies bei groBen Kadavern 
noch nicht der Fall ware. 

Wenn sich trotzdem der Instinkt, nur kleine Aser zu verwenden, als 
niitzlich, d. h. erhaltungsfahig, erwiesen hat, so setzt dies voraus, da die 
Entwicklung der Larve aufs dupBerste beschleunigt wurde. In der Tat ist 
die Entwicklungszeit der Necrophorus-Larve auffallig kurz. Zwar diirfen 
wir ihre 7tagige Entwicklung nicht mit der mehrjahrigen jener Kafer- 
larven vergleichen, die unter dem Einflu8 nahrstoffarmen Futters stehen. 
Aber selbst die aas- und fleischfressende Larve der nahverwandten 
Oeceoptoma (Silpha) thoracica braucht zur Entwicklung nach HEyMons 
und v. LENGERKEN (1931) im Mittel 34 Tage. Diese Larve aber ist auch 
nicht wie die Necrophorus-Larve auf ein einziges Aas angewiesen, sondern 
kann, frei umherschweifend, nach immer neuer Nahrung suchen. Dabei 
hangt die 7tagige Entwicklungsfrist der Necrophorus-Larve nicht etwa von 
Qualitét oder Quantitat der Nahrung ab, sondern ist genotypisch fest- 
gelegt, wie daraus hervorgeht, daB Larven, die ohne Weibchen, aber 
unter sonst normalen Bedingungen aufgezogen werden, zur Entwicklung 
ebenfalls 7 Tage brauchen. 

Die notgedrungene und obligatorische Kiirze der zur Entwicklung 
verfiigbaren Zeit aber erfordert deren restlose Ausnutzung. Nun sind 
soeben geschliipfte oder frisch gehautete Necrophorus-Larven wegen der 
weichen Cuticula ihrer Mundwerkzeuge zu _ selbstandiger Nahrungs- 
aufnahme unfahig. Das hierdurch bedingte mehrfache Aussetzen der 
Nahrungszufuhr kénnte bewirken, daB die Futtermenge, die die Larve 
in der tbrigen ihr zur Verfiigung stehenden Zeit aufnehmen kann, unter 
das Optimum sinkt. Und in der Tat sind es, wie das Schema Abb. 22 
lehrt, gerade die genannten Entwicklungsphasen, in denen die Brut 
ausschlieBlich vom Weibchen gefiittert wird. Demnach ist offenbar, dap 
das Weibchen durch die Fiitterung eine Unterbrechung der Nahrungszufuhr 
verhindert. Die darin liegende Begiinstigung ist keinesfalls unbedeutend: 
Wahrend der 60—72stiindigen ,,Fiitterungszeit“’ werden die Larven in 
reichlich der Halfte der Zeit vom Weibchen ernahrt. Wir sehen also, 
daf allem Anschein nach der Fiitterungsinstinkt des Weibchens dazu 
dient, den Larven die zu ihrer Entwicklung notige Nahrungsmenge trotz 
der — aus anderen Griinden gebotenen — Kiirze ihrer Entwicklungs- 
zeit sicherzustellen. 

Ubrigens resultiert aus der kurzen Entwicklungsdauer noch ein weiterer 
Nutzen fiir die Art. Die Aser, die die Totengraber zum Reifungsfra8 und 
zur Fortpflanzung aufsuchen miissen, sind immerhin sparlich auf weite 
Raume verteilt. Die Wahrscheinlichkeit, ein Aas zu finden, wird um so 
groBer, je langere Zeit dem Kafer zum Aufsuchen der Kadaver zur 
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Verfiigung steht; diese Zeit aber wird durch eine Beschleunigung der 
Entwicklung verldngert. Vor allem ist eine kurze Entwicklungsdauer 
fiir jene Arten von Nutzen, die — wie vespillo und vespilloides — in 
einem Jahr zwez Generationen hervorbringen. Die Kafer der zweiten 
Brut, die bei vespillo Mitte bis Ende September schliipfen, finden zu 
dieser Zeit noch giinstige Bedingungen zum ReifungsfraB, die ihnen bei 
spaterem Schliipfen fehlen wiirden, so dai sie ohne Reifungsfra8 iiber- 
wintern miiBten. 


Verteidigung der Larven und ihrer Nahrung. 


Auch in den Zeitréumen zwischen den Fiitterungen oder nach Ab- 
schluB der gesamten Fiitterungszeit sieht man das brutpflegende Weibchen 
meistens tiber dem Krater 
sitzen (Abb. 23). Sehr 
auffallig sind dabei die 
plétzlichen Bewegungen, 
mit denen sich das Weib- 
chen bald hierhin, bald 
dorthin wendet, als sollte 
der einzige Zugang zu 
den Larven von dem 
lauernden Weibchen in 
allen Richtungen gegen 
mogliche Feinde  ge- 
schiitzt werden. 

Welches aber sind die 
Feinde der N.-Larve ? 

Vor allem ist der . 
Maulwurf zu nennen. Abb. 23. Nest von N.germanicus. Das Weibchen sitzt 
Der Maulwurf wird schon vollig verschmutzt tiber dem Krater. xX 1. 
von SoFFEeL (1904) als 
gelegentlicher Aasfresser gekennzeichnet. Obgleich ich ihn niemals 
auf frischer Tat ertappen konnte, steht es auSer Zweifel, da der 
Maulwurf in sehr vielen Fallen Aas und Larven meiner Versuchs- 
nester verspeiste. Aus einem Areal von etwa 1 Hektar hat er mich 
geradezu vertrieben, nachdem dem Rauber in 3 Tagen nicht weniger 
als 36 vergrabene Aser zum Opfer gefallen waren, wie sich aus Vor- 
handensein und Verlauf typischer Maulwurfsginge entnehmen lie. 

Kommt diesem iibermachtigen Feinde gegentiber eine Verteidigung 
der Brut naturgema® nicht in Frage, so gilt dies doch fir feindliche 
Insekten, die entweder als Rauber auf die N.-Larve selbst Jagd machen 
oder als Aasliebhaber die knapp bemessene Nahrung der Brut schmélern 
k6nnten. 

Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 27. 
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Einer der Rduber ist der groBe Staphylinus (Ocypus) olens Miill. 
Er wurde in sechs Fallen an Versuchsnestern von NV. vespilloides ange- 
troffen, darunter 2mal in je zwei Exemplaren. In allen Fallen war das 
Nest, in dem ich noch wenige Stunden vorher eine normale Anzahl 
junger Larven (I. und II. Stadiums) festgestellt hatte, leer und von den 
Larven keine Spur — auch nicht etwa in der naheren Umgebung — zu 
finden. Andererseits verrieten in zwei von diesen Fallen umherliegende 
Fliigeldecken und Beine, dafi auch das Weibchen dem tberlegenen 
Feinde zum Opfer gefallen war. Demnach kommt eine erfolgreiche 
Verteidigung der Brut 
gegen diesen Rauber 
wohl ebenfalls nicht in 
Frage. 

Zu den Raubern ist 
ferner die lLarve des 
Staphyliniden Philonthus 
za rechnen, deren Be- 
stimmung Herr Prof. Dr. 
vAN EMDEN in liebens- 
wurdiger Weise  tiber- 
nahm. Zwei Philonthus- 
Hier, die ich gleichzeitig 
mit elf Necrophorus-Hiern 
in unmittelbarer Nahe 
eines vespillo-Nestes in 
der Erde fand, wurden 
zusammen mit den N.- 
Eiern — aber ohne Gegenwart des N.-Weibchens — aufgezogen. Die 
ausschliipfenden, auBerst lebhaften Ph.-Larven erkletterten die Aaskugel, 
packten und verzehrten diejenigen NV.-Liarvchen, die sich dort bereits ein- 
gefunden hatten. Nach 2—3%stiindiger Rast, zu der sich die Rauber in 
Schlupfwinkeln verbargen, konnten weitere Angriffe auf N.-Larven beob- 
achtet werden. In 24 Stunden war die gesamte N.-Brut vernichtet. Die 
weitere Aufzucht der in dieser Zeit sichtlich herangewachsenen Ph.-Larven 
miflang, da es an geeignetem Futter fehlte. Aas- und Fleischstiickchen, 
auch altere Fliegenmaden wurden verschmaht. Passendere Nahrung 
— vor allem N.-Larven — stand mir im Augenblick leider nicht zur 
Verfiigung. So gingen die unruhig mit weitgedffneten Mandibeln umher- 
jagenden Ph.-Larven schlieBlich ein. Hierdurch aber wurde die Fest- 
stellung der Species vereitelt, da eine Méglichkeit, die Larven der Gattung 
Philonthus artlich zu bestimmen, zur Zeit nicht besteht. 

Philonthus-Kier wurden spaiter noch mehrmals in der Nahe von 
frisch angelegten vespillo-Nestern gefunden, im ganzen 17mal. Die 
Gefahrdung der N.-Brut durch rauberische Ph.-Larven kann durch das 


Abb. 24. Hin brutpflegendes N. vespillo-Weibchen jagt 
einen Jungkifer derselben Art aus der Crypta. x 1. 
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wachsame Weibchen zwar nicht ganzlich abgewendet, aber doch wesentlich 
eingeschrankt werden. Denn in der Freiheit sah ich wiederholt, wie es 
_ dem Kafer hin und wieder gelang, einen der flinken Rauber zu packen 
und zu téten. 

Weit erfolgreicher aber als gegen Rauber verteidigt das Weibchen 
seine Brut gegen die feindlichen Aasliebhaber. Hierzu darf man wohl 
mit Recht alle diejenigen Insekten zahlen, die sich selbst oder deren 
Nachkommen sich von Aas ernéhren. Von solchen wurden folgende 
Arten fiir Versuche verwendet: 


Necrophorus vespillo she 
Necrophorus vespilloides . . in 32 Versuchen 


Geotrupes silvaticus .... . pons HE 
Oeceoptoma thoracica .... ,, 2 a 
Silpha obscura ....... », Ll Versuch 
WALI COCSOT EN ee Oo) ol =, 


In einem schwach erleuchteten Raume wurde eine der Crypta ent- 
nommene Aaskugel, in deren Innerem sich vespillo-Larven III. Stadiums 
befanden, zusammen mit dem dazugehoérigen Weibchen mitten auf den 
Boden eines unbedeckten Glasterrariums (524027 cm) gebracht, 
_dessen Boden bis zu einer Héhe von 1/, cm mit Erde bedeckt war. Die 
Versuchsanordnung gestattet, die ,,feindlichen‘‘ Insekten in die Nahe 
des Nestes zu bringen, ohne da das brutpflegende Weibchen durch 
andere als von dem Ankémmling ausgehende Reize gestért werden konnte. 

Alle Versuchsergebnisse stimmten darin tiberein, da8 eine Reaktion 
des Weibchens erst dann bemerkbar wurde, wenn der Feind bereits in 
unmittelbarer Nahe der Aaskugel war oder diese gar erstiegen hatte. 
Mit ihren eigenen Gattungsgenossen geriet das verteidigende Weibchen 
ausnahmslos auf die bei Necrophorus tibliche Weise in Kampf. Auf 
dieselbe Art wurden die Mistkafer (G. silvaticus) verjagt, wahrend 
Oeceoptoma thoracica und Silpha obscura in allen Fallen nur mehrmals 
gejagt und dadurch schlieBlich vertrieben wurden. Nur Lucilia caesar 
lieB sich nicht endgiiltig vertreiben. Obgleich das N.-Weibchen wiederholt 
mit hastigen Bewegungen auf die Fliege zustiirzte und sie damit fiir 
Augenblicke verscheuchte, kehrte sie immer wieder zurtick, bis es ihr 
schlieBlich gelang, einige Eier auf der Aaskugel abzulegen. Diese aber 
wurden etwas spiter von dem Weibchen gefressen, wie auch Fliegen- 
maden, die sich in der Aaskugel entwickeln, vom Weibchen verzehrt 
werden. 

Wie wirksam die Abwehr von Feinden dieser Art in der Tat sein 
muB, beweist die Feststellung, da in den Frankfurter Waldern nahezu 
an jedem freiliegenden Aas Geotrupen, Silphiden und andere Insekten 
zu finden sind, darunter nicht selten auch fressende Necrophori. Sobald 
aber grabende Necrophori anwesend sind, sind die tibrigen Gaste wie 
verschwunden. So habe ich denn wahrend der ganzen Zeit meiner 
Beobachtungen niemals irgendwelche LEindringlinge innerhalb einer 

38* 


580 Erna Pukowski: 


intakten Crypta entdecken kénnen. Diese Beobachtung, die sich auch 
auf die sehr flach vergrabenen Aser von N. vespilloides erstreckt, ist 
um so bemerkenswerter, als Geotrupes auch an Aas zu finden war, das ich 
einige Zentimeter hoch mit Erde und Laub bedeckt hatte. 


Instandhaltung der Crypta. 


Das in der Freiheit zum Beobachten notwendige Offnen der Crypta 
fiihrte zur Feststellung eines bemerkenswerten regulatorischen Instinkts 
der Totengriber. Die Tiere bessern den zerstorten Brutraum aus. Folgende 
Versuchsschilderung mége zur Darstellung des hundertfach beobach- 
teten Vorganges dienen: 

Ein Larvennest, das NV. investigator angeh6rt, wird durch vorsichtiges 
Entfernen des Cryptadaches freigelegt. Das im ersten Augenblick 
fliichtende Weibchen kommt bald wieder zum Vorschein, eilt rings um 
das Aas, klettert an ihm empor und tastet mit den Antennen den 
Kraterrand ab. Darauf verlaBt es plétzlich die Aaskugel, erklimmt die 
noch teilweise erhaltene Cryptawand und dringt in das benachbarte 
Erdreich vor. Schon ist der Totengraiber zur Halfte darin verborgen, 
als er innehalt und mit kraftiger, nach riickwarts gerichteter Bewegung 
der Hinterbeine lockere Erde hinter sich schleudert. Gleichzeitig stiirzt 
auch die oberhalb des Kafers gelegene Erde nach. Darauf halt das 
Weibchen inne, kehrt zu dem Krater zuriick und tastet mit den Antennen 
abwechselnd das frisch aufgeworfene Material und den teilweise noch 
unbedeckten Krater ab. Noch einmal beginnt darauf an einer andern 
Stelle das schon beschriebene Schauspiel. Jetzt ist auch deutlich zu 
sehen, da das arbeitende Tier durch Heben und Senken seines Hals- 
schildes die iiber ihm liegende Erdmasse erschiittert und dadurch zum 
Abrutschen bringt. Bald ist die Aaskugel véllig von Erde bedeckt. Das 
Weibchen stellt die Arbeit ein und verschwindet unter dem aufge- 
schiitteten Material. Erneutes Offnen der Bruthéhle nach Ablauf von 
kaum 4 Stunden erweist, daB die Crypta wieder véllig hergestellt ist: Die 
Aaskugel liegt in einem Hohlraum mit geglatteten Wanden wie vor der 
Zerstérung. 

Das typisch zweckmafige Verhalten des Totengrabers bleibt durchaus 
im Rahmen der Anforderungen, die in freier Natur an das Tier gestellt 
werden. Da die Necrophori das Aas nur wenige Zentimeter in die Erde 
versenken, mag es hiaufig genug vorkommen, da8 aus _natiirlichen 
Ursachen — etwa durch den Tritt eines weidenden Tieres oder durch 
starke Regengtisse — die Crypta zusammenstiirzt und die Brut offen 
daliegt, preisgegeben allen schadigenden Witterungseinfliissen und feind- 
lichen Nachstellungen. 

Ks fragt sich, durch welche Art von Reizen der Reparationsinstinkt 
ausgelést wird. Drei verschiedenartige Reize, die einzeln oder kombiniert 
wirken kénnten, liegen im Bereich der Méglichkeit. 
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1. Mit der Zerstérung der Crypta geht oft eine plétzliche Belichtung 
des sonst dunkeln Brutraumes einher; somit kénnte der fragliche Reiz 
ein Lichtreiz sein. 

2. Gleichzeitig mu8B sich dabei der Zustand der stagnierenden und 
z. B. mit den Verwesungsprodukten CO, und H,O iiberladenen Luft 
in der Crypta durch das Einstrémen frischer AuBenluft ganz wesentlich 
verdndern. Der auslésende Reiz ware in dieser Hinsicht vor allem ein 
chemischer. 

3. Da in freier Natur die genannten Reize zwar in vielen Fallen, doch 
nicht in allen zur Wirkung kommen — eine Crypta kann auch ohne 
Verbindung mit der AuBenwelt in sich zusammensinken — miissen 
notgedrungen noch andersartige Reize vermutet werden. Das brut- 
pilegende Weibchen paBt genau, wie sich aus der Entstehungsart der 
Crypta ergibt — in den Raum zwischen Aaskugel und umgebendes 
Erdreich hinein und streift mit dem Riicken nur leicht die Cryptawand. 
Beim Einsturz der Héhle aber wird der leichte Druck auf den Riicken 
des Kafers entweder pl6tzlich verstarkt oder aber ganzlich aufgehoben. 
Jede intensive Anderung dieser Art aber kénnte den auslésenden Reiz 
_darstellen. Gelegentliche Beobachtungen sprechen dafiir, daB die 
erwahnten Beriihrungsreize bei der Aktivierung des Reparationsinstinktes 
von ausschlaggebender Bedeutung sind; eine endgiiltige Entscheidung 
aber 1éBt sich erst auf Grund eingehender Versuche fallen, die im 
kommenden Sommer angestellt werden sollen. 


Beteiligung des Mannchens an der Brutpflege. 

Obgleich das Mannchen in der Mehrzahl der Falle nicht mehr zusammen 
mit den Larven im Nest vorgefunden wird (Tabelle 5), so ist es allem 
Anschein nach dennoch zur Brutpflege befahigt: vespilloides- und 
germanicus-Mannchen konnten bei der Fiitterung beobachtet werden. 
Es diirfte wohl berechtigt sein, diesen Instinkt, der sich an den Mannchen 
zweier Arten feststellen lieB, auch bei den Mannchen der tibrigen Arten 
zu vermuten. Die Tatsache, daB auch die mannlichen Totengraber mit 
einem Brutpflegeinstinkt ausgeriistet sind, tiberrascht um so weniger, 
als die Beteiligung der Mannchen an der Brutfiirsorge bei den Kafern 
eine bekannte Erscheinung ist. Erinnert sei an die Gruppe der copro- 
phagen Lamellicornier, unter deren Vertretern sich zahlreiche Gattungen 
mit hochdifferenzierter Brutfiirsorge befinden, an der sich bei vielen 
Arten die Mannchen beteiligen. Daraus erhebt sich die Frage, wie es 
kommt, daB — trotz der Befaihigung des Totengribermannchens :zur 
Brutpflege — nur in Ausnahmefallen die Mitwirkung des Mannchens 
beobachtet wird. Zwei Erklarungen dieser Erscheinung liegen im Bereich 
der Méglichkeit : 

1. Das Mannchen kénnte nach Erfiillung seiner Aufgaben, die einer- 
seits in der Arbeitsleistung beim Eingraben des Kadavers, andererseits 
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in der Begattung des Weibchens gelegen sind, auf die Suche nach 
einem andern Aas ausfliegen und durch erneute Inangriffnahme seiner 
Aufgaben an anderer Stelle niitzlicher sein. 

2. Gewisse Anzeichen sprechen ferner dafiir, daB der Brutpflege- 
instinkt der Mannchen weniger ausgepragt ist als bei den Weibchen. 
Auffallig ist namlich, da8 fiitternde Mannchen ihren Nahrungssaft der 
Brut in gréBeren Abstanden darbieten als die brutpflegenden Weibchen. 


Wahrend sich die Jungkafer oft und lange putzen, beschrankt sich 
die Reinigung brutpflegender Totengraber auf die Sauberung von Augen 
und Antennen. Haben die Larven das Nest verlassen, so sieht man daher 
das Weibchen — bzw. das Parchen — véllig verschmutzt (vgl. Abb. 23) 
und oft mit Milben iibersat auf den Resten des Kadavers sitzen. Ohne 
zu fressen oder sich zu reinigen verweilen die Elterntiere noch 2 bis 
3 Stunden am Aas, bis sie sich schlieBlich aus der Crypta entfernen und 
nicht mehr dorthin zuriickkehren. 


3, Entwicklung der ausgewachsenen Larve zum Jungkéfer. 

Kurz vor Ablauf der 7taigigen Entwicklungszeit stellt die Brut die 
Nahrungsaufnahme ein. Die bis zu diesem Zeitpunkt nahezu weib 
aussehenden Larven farben sich gelblich und werden gleichzeitig breiter 
und flacher. Das Tier, das auf diesem Stadium auch als ,,Praenymphe‘ 
bezeichnet werden kann, zeigt em von dem der Larve III. Stadiums 
abweichendes Verhalten. Der bis dahin gewahrte enge Zusammenhalt 
der Larven untereinander hort auf. Die Tiere durchbohren die AuBen- 
schicht der Aaskugel und dringen einzeln zur Verpuppung in die Erde 
vor. Abb. 25 veranschaulicht ein verlassenes Aas, das ausgehéhlt und 
durchléchert zuriickbleibt. Uber die Tiefe, bis zu der sich die N.-Larven 
eingraben, sind bereits von XAMBEU (1892), CHENU und DEsMaREsT (1851) 
Angaben gemacht worden. Nach XamBzu sind die Puppen von N. fossor 
in 15 cm Tiefe, nach CHENU und DEsMAREST die von humator in 60 cm 
Tiefe anzutreffen. Meine Ergebnisse weichen von den genannten Werten 
ab: Die Tiefe, bis zu der die Larven zur Verpuppung vordringen kénnen, 
ist naturgemaB von der jeweiligen Tiefenlage der Crypta abhangig. Von 
der Bruthéhle bewegen sich die Praenymphen vorwiegend in der Hori- 
zontalen bis zu 30cm vom Nest fort und bohren sich dabei nur wenig 
in die Tiefe. So trifft man z. B. die Puppen von UN. vespilloides 1—5 cm 
unter der Erdoberflache, in einzelnen Fallen aber direkt unter der Moos- 
bzw. Rohhumusschicht an. Aber auch fiir die tiefer grabende Species 
humator sind die von CHEnu und Dzsmarzst geschitzten Werte, 
wenigstens fiir die in der Umgebung von Frankfurt a.M. lebenden 
Individuen, als bedeutend zu hoch anzusehen. Am Ende ihrer Wanderung 
halten die Praenymphen inne, um sich die Puppenwiege zu bauen, deren 


Okologische Untersuchungen an Necrophorus F. 583 


Entstehung durch stundenlanges Rotieren der Larven um ihre Langs- 
achse schon von FasreE? geschildert wurde. 

Vier der hier einbegriffenen N.-Arten, namlich germanicus, humator, 
vespillo und vespilloides verpuppen sich nach einer Ruhepause von 
12—17 Tagen und vollenden noch im selben Jahre ihre Entwicklung. 
Anders N. fossor wnd investigator! Da die junggeschliipften Imagines 
dieser Arten in der Umgebung von Frankfurt a. M. friihestens Ende Juni 
auftreten (vgl. S. 524), so durchlauft auch die junge Generation gréBten- 
teils erst im September die Larvenentwicklung. Danach aber tritt ein 
Stillstand in der Entwicklung der Tiere ein: Die Praenymphe iiberwintert 
in der Puppenwiege. Schon XamsBeEu (1892) 
konnte dies fiir fossor angeben, und auch 
Matn (1927) bemerkte, daB ,,wenigstens eine 
Art“ als Larve iiberwintert. DaB die Unter- 
brechung in der Entwicklung nicht als 
direkte Folge von Umweltsfaktoren, z. B. 
niedriger —Temperatur, sondern als geno- 
typisch festgelegter Entwicklungsrhythmus 
-anzusehen ist, zeigt folgender Versuch. Die 
abgewanderten Larven dieser beiden Species 
wurden Anfang Oktober 1930 in ihren 
Zuchtkafigen in ein Gewachshaus, in dem 
eine Temperatur von 19°C herrschte, ge- Abb. 25. Ein von den Larven 
bracht. , Obgleich sich unter denselben Ver- _ Vor#ssones Aas, das ausgohohtt 
suchsbedingungen andere N.-Arten schon Die Abbildung 148t erkennen, 
oft bis zur Puppe entwickelt hatten, blieben Watnemtcin vor den Laren 
die Larven von fossor und investigator nicht aufgelést und zur Nahrung 
auf dem Praenymphenstadium stehen und tee 
starben nach und nach wahrend des Winters ab. Kontrolltiere, denselben 
Nestern entnommen, wurden zu gleicher Zeit in kleinsten, mit Erde 
gefillten Blumentépfen, die oben mit Drahtgaze verschlossen waren, 
im Botanischen Garten der Universitat Frankfurt a. M. wenige Zentimeter 
tief vergraben und die Erde dariiber mit einer Laubschicht bedeckt. Im 
April des folgenden Jahres (1931) befanden sich diese Tiere in lebens- 
kraftigem Zustand auf dem Praenymphenstadium, verpuppten sich 
Ende Mai und schliipften nach Ablauf der Puppenruhe zur Imago. 

Die Puppenruhe der Totengraiber dauert 14—15 Tage. Nur auf die 
kraftigen Borsten gestiitzt, die sich auf den Augen und an den Pseudocerci 
befinden, ruht die Puppe, die Ventralseite nach unten gekehrt, in dem 
kleinen unterirdischen Hohlraum. Auf Beriihrungsreize hin gerét das 
Abdomen in schlagende oder kreisende Bewegung. Zwei Tage vor dem 
Schliipfen des Jungkafers farbt sich die anfangs weife Puppe braunlich. 


1 FapreE (1899, Souv. Entomol. VI, 8. 128). 
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Der Jungkafer, der sich von der Puppenhiille befreit, hat schon gold- 
braune Extremitaten und ein ebenso gefarbtes Halsschild und Scutellum. 
Die Elythren, die — wie alles iibrige — weil-gelblich sind, lassen nur 
undeutlich eine Zeichnung erkennen. Das Tier bleibt. unter normalen 
Bedingungen im Schutze seiner unterirdischen Kammer, bis 4 Tage nach 
dem Abwerfen der Puppenhiille die vollige Ausfarbung und eine Erhartung 
des Chitinskeletts eingetreten ist. Erst dann durchbricht der Jungkafer 
die Wand seiner Puppenwiege und arbeitet sich bis zur Oberflache der 
Erde durch. Die Leuchtkraft der Farben und der seidige Glanz seines 
Panzers verraten das Jungtier, das sich unverziiglich auf Nahrungssuche 
begibt. Nach einem ReifungsfraB, der bei vespillo und vespilloides in 
10—14 Tagen vollendet ist, ist auch der Jungkafer zur Fortpflanzung 
bereit und zu den damit verbundenen Leistungen befahigt. 


Zusammenfassung. 


Die Untersuchungen erstrecken sich auf die Arten: Necrophorus 
germanicus L., humator Ol., vespillo L., vespilloides Herbst, fossor Er., 
investigator Zett. 

1. NV. vespillo ist in Wiesen beheimatet, NV. humator und vespilloides 
sind auf Waldgebiete beschrankt; hwmator wird vorwiegend in feuchten 
Laubwaldern, vespilloides in trockenen Nadelwaldern angetroffen. 

2. Alle Arten nahren sich neben Aas von Dipterenlarven; germanicus 
friBt auBerdem noch Geotrupen. 


3. Extraintestinale Verdauung der Imago ist wahrscheinlich. 


4. Vor dem Vergraben wird jedes Aas einer Priifung auf chemische 
Beschaffenheit, GréBe und Verschiebbarkeit unterzogen. 


5. Geschlechtsreife Mannchen, die sich allein an einem zum Ver- 
graben geeigneten Kadaver befinden, locken die Weibchen ihrer Art 
durch ,,Sterzeln‘‘ herbei. 


6. Die Isolation eines einzigen Parchens aus einer gréBeren Anzahl 
gemeinsam grabender Individuen beruht nicht auf einem sozialen Instinkt 
(Fasre 1899, Reurer 1913, ScorépER 1929), sondern kommt durch 
Kampfe zustande. 


7. Das Vergraben geht nicht allein durch Unterwiihlen des Kadavers 
vor sich. Dieser wird vielmehr im Verlauf des Grabvorganges in eine 
schrag in die Tiefe fiihrende Hohle beférdert, an deren Grund der kugel- 
formige Brutraum (,,Crypta‘‘ Fapre 1899) angelegt wird. 


8. Gleichzeitig mit dem Bau der Crypta geht die Abrundung und 
Saéuberung des vergrabenen Kadavers vor sich. 


9. Die Hier werden einzeln zu beiden Seiten eines horizontal- 


verlaufenden, von der Crypta ausgehenden Ganges, des , Mutterganges‘, 
in die Erde abgelegt. 


*» ’ Poa » are 
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10. In der Mehrzahl der Falle wird das an der Brutfiirsorge beteiligte 
_Mannchen von dem Weibchen nach Vollendung der Eiablage aus der 
Crypta verjagt. - 

11. Nach der Hiablage wird die Aaskugel von dem Weibchen mit 
Kot befeuchtet und an ihrem oberen Pol mit. Darmsekret durchmischt. 

12. An dieser Stelle, die kurz vor dem Erscheinen der Nachkommen 
von dem Weibchen zu einem kreisrunden ,,Krater“ vertieft wird, sammeln 
sich nach Ablauf der 5tiagigen Embryonalentwicklung die geschliipften 
Larven, die sich im I. Stadium durch gutes Riechvermégen aus- 
zeichnen. 

13. Die Larve macht zwei Hautungen durch und ist in 7 Tagen 
ausgewachsen. 

_ 14. RegelmaBig ist bei der Brut ein Weibchen, seltener ein Parchen 
in der Crypta anzutreffen. Die Totengraber treiben hochentwickelte 
Brutpflege: 

a) Die Brut wird von dem Weibchen mit Darminhalt gefiittert. Die 
Fiitterungszeit erstreckt sich iiber die ersten 60—72 Stunden der larvalen 
Entwicklung. 

b) Die Brut wird gegen Feinde verteidigt. 

c) Die Crypta wird bei Zerstérung ausgebessert. 

Mannchen, die vom Weibchen nicht vorher vertrieben sind, beteiligen 
sich an der Brutpflege. 

15. Nach Ablauf der 7taigigen Entwicklungszeit verlassen die Larven 
das Aas und entfernen sich vorwiegend in der Horizontalen von ihrem 
Brutraum. 

16. Die Arten germanicus, humator, vespillo und vespilloides tiber- 
wintern als Imago, fossor und investigator im Stadium der Praenymphe. 

17. Die Puppenruhe dauert 14—15 Tage. 


Es sei mir gestattet, meinem hochverehrten Lehrer, Herrn Geh. 
Regierungsrat Prof. Dr. zur Strassen fiir die Anregung zu dieser Arbeit 
sowie fiir deren giitige Leitung und vielseitige Férderung meinen 
wirmsten Dank auszusprechen. 
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